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1. Estructuras de filtración y mecanismos de ingestión. 
El mejillón Mytilus galloprovincialis (Lamarck, 1819) constituye un elemento 
clave en la ecología de las aguas costeras. Su papel cobra mayor importancia 
en el ecosistema rías, donde la industria mejillonera explota esta especie para 
su cultivo, produciendo en la actualidad en torno a 250.000 toneladas en el 
conjunto de las Rías Gallegas (Labarta et al. 2004). 
 
La potencialidad de esta especie para el cultivo radica, además de ser un 
organismo sésil, en su condición de filtrador, que permite la explotación de la 
materia orgánica suspendida en la columna de agua del medio marino, evitando 
los gastos relacionados con su alimentación. Las condiciones oceanográficas de 
las rías constituyen el marco idóneo para su cultivo, ya que la interacción entre 
el afloramiento costero y el patrón de circulación de las rías tienen como 
resultado una alta producción fitoplanctónica en el interior de las mismas 
(Figueiras et al. 2002). El cultivo de mejillón en las rías ejerce una gran 
influencia sobre la red trófica, estimándose que puede retirar el 10% de la 
producción primaria de las rías (Figueiras et al. 2002). 
 
El aparato filtrador de Mytilus galloprovincialis (Figura 1) está compuesto por 
dos branquias, cada una de las cuales está formada por dos demibranquias 
(interna y externa), que dividen la cavidad paleal en inhalante y exhalante. 
Cada demibranquia está formada a su vez por dos lamelas (ascendente y 
descendente), las cuales están constituidas por filamentos alargados que 
presentan zonas ciliadas a las que se les asigna diferente funcionalidad. Las 
bandas de cilios laterales generan un flujo de agua unidireccional desde la 
cavidad inhalante hacia la exhalante a través de los ostiolos (espacio entre los 
filamentos). Los cirros latero-frontales presentan un movimiento efectivo 




La banda frontal se encarga del transporte de partículas hacia un surco ventral, 
que une las lamelas y que en último término transporta el material retenido 
hacia los palpos labiales y finalmente a la boca. Este es el mecanismo de 
captura y transporte de partículas denominado “cirral trapping” (Riisgård & 
Larsen 2001). 
 
Figura 1. Estructura branquial de Mytilus galloprovincialis. En una branquia se ha 
representado el movimiento de las partículas retenidas (línea fina – branquia 
izquierda) y en la otra el movimiento del agua (línea gruesa – branquia derecha). Las 
“x” representan el movimiento de las partículas en los surcos ventrales con dirección 
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A pesar de que el “cirral trapping” (Riisgård & Larsen 2001) es la teoría 
mayoritariamente aceptada, se han formulado otras teorías para explicar el 
mecanismo de captura de partículas. Así, Dral (1967) y Ribelin & Collier 
(1977) proponen que los cilios latero-frontales actúan como un tamiz, teoría 
que no es satisfactoria al no considerar la física de los fluidos, además de que 
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este mecanismo podría suponer un gasto energético que convertiría al sistema 
de filtración en un sistema muy poco eficiente (Newell & Langdon 1996). 
Rubenstein & Koehl (1977) y LaBarbera (1984) proponen que la captura está 
basada en la retención de partículas que chocan contra las branquias, ya sea por 
deposición por gravedad, por impacto o por atracción electrostática. Jørgensen 
(1981) explica la retención de partículas basándose en el hidrodinamismo que 
se produce debido al movimiento de los cilios, los cuales generan un flujo 
tridimensional caracterizado por un fuerte gradiente de cizalla, provocando que 
las partículas se desplacen perpendicularmente a este gradiente, acabando sobre 
los cilios frontales. El autor de esta hipótesis aunque considera que los cilios 
latero-frontales no desempeñan un papel de tamiz, sugiere que su movimiento 
es muy importante para la captura de partículas. Ward et al. (1998a) 
propusieron una explicación basada en la captura por la intercepción directa en 
la superficie frontal de partículas con bajo ángulo de incidencia, teoría que 
estuvo marcada por una dura crítica (Beninger 2000, Riisgård & Larsen 2000a, 
Silverman et al. 2000).  
 
Una vez retenidas las partículas, los filtradores pueden llevar a cabo un proceso 
de selección preingestiva mediante el cual optimizan la ingestión. La 
naturaleza de Mytilus galloprovincialis como especie “homorhabdic”, que se 
caracterizan por presentar un solo tipo de filamento (las especies 
“heterorhabdic” presentan dos tipos de filamentos diferenciados), no presenta 
selección de partículas en las branquias, por lo que la selección preingestiva se 
lleva a cabo únicamente en los palpos labiales (Ward et al. 1998b). Los palpos 
labiales son órganos especializados encargados de controlar la cantidad de 
alimento a ingerir, en los cuales se llevan a cabo procesos de selección de 
partículas (Jørgensen 1996, Beninger & St-Jean 1997, Ward et al. 1998b, 




partícula, composición química, densidad o carga electrostática, sin embargo 
los procesos de selección no están todavía claros (Ward et al. 1998b). El 
resultado del proceso selectivo es la expulsión de las partículas rechazadas 
embebidas en una matriz de mucopolisacáridos que recibe el nombre de 
pseudoheces. 
 
Tanto el proceso de retención como el proceso de selección y expulsión de 
pseudoheces desempeñan un papel clave en la fisiología energética ya que de 
ellos depende la cantidad de alimento ingerido por el organismo y por tanto la 
estimación de la entrada de energía en la ecuación del balance energético 
(Winberg 1960, citado por Widdows 1985a). No obstante, en ecosistemas de 
baja carga de seston como son las Rías Gallegas (materia particulada orgánica 
< 3 mg l-1), donde la mayor parte del seston disponible es fitoplancton 
(Figueiras et al. 2002), los procesos selectivos pueden tener una menor 
importancia. Por lo tanto, en estos ecosistemas, la estimación de la entrada de 
energía en la ecuación del balance energético dependerá fundamentalmente de 
la Tasa de Aclaramiento (“Clearance Rate”, CR) o volumen de agua 
completamente aclarado de partículas por unidad de tiempo, que será 
indicativo de la cantidad de seston retenido, y en ausencia de selección y 
producción de pseudoheces, del seston ingerido. 
 
 
2. Actividad alimentaria. Tasa de Aclaramiento  
Los organismos filtradores se alimentan de materia particulada que se 
encuentra en suspensión, denominada comúnmente seston. Las características 
del seston vienen determinadas por procesos biológicos y físico-químicos, así 
como por la interacción entre ellos. La incidencia de múltiples procesos 
provoca que el material particulado disponible para los organismos presente 
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unas características altamente variables, tanto en términos cualitativos como 
cuantitativos.  
 
La actividad filtradora se corresponde con la capacidad alimentaria mediante la 
cual estos organismos adquieren energía del medio. Esta actividad alimentaria 
se determina mediante la tasa de aclaramiento, término que no debe 
confundirse con la Tasa de Bombeo o volumen de agua que pasa a través de la 
cavidad del manto, que tan sólo es equivalente a la CR cuando la eficiencia de 
retención de las partículas sea del 100% (Bayne et al. 1976a, Newell 1979, 
Bayne & Newell 1983).  
 
La tasa de aclaramiento es dependiente del efecto que ejercen diferentes 
factores, tanto endógenos, tamaño y ciclo reproductivo de los individuos, como 
exógenos, dentro de los cuales destacan principalmente la temperatura del 
medio y las características del seston disponible.  
 
El efecto del tamaño del individuo sobre la CR se rige por una relación 
alométrica (CR = aXb), donde a y b son los parámetros de las ecuaciones 
alométricas, denominados respectivamente constante de normalización (CN) y 
exponente alométrico (EA) y X es la talla o el peso corporal. El exponente 
alométrico informa sobre la tasa de cambio de la variable dependiente (CR) 
con la variable independiente, por lo que, conociendo su valor se puede 
corregir el efecto que las características morfológicas de los individuos ejercen 
sobre la CR, es decir, estandarizar la tasa fisiológica con el fin de hacerla 
comparable para individuos de diferentes tamaños. Esta aplicación del 
exponente ha provocado que el cálculo de las alometrías de la CR esté 
ampliamente recogido en la bibliografía (Vahl 1973, Møhlenberg & Riisgård 




Newell 1983, Pérez-Camacho & González 1984, Meyhöfer 1985, Jones et al. 
1992). 
 
El ciclo reproductivo también ejerce un efecto significativo sobre la CR. Así, 
durante la época de puesta se observa una reducción significativa de la CR 
(Newell & Thompson 1984, Famme et al. 1986, Jørgensen et al. 1988) que ha 
sido interpretado como un mecanismo adaptativo para evitar la ingestión de los 
gametos expulsados al medio (Newell & Thompson 1984). El efecto que 
provoca el ciclo reproductivo sobre la CR es difícil de segregar de los efectos 
derivados específicamente de los factores ambientales puesto que, en el medio 
natural existe una correlación significativa entre alimento disponible y ciclo 
reproductivo. 
 
La tasa de aclaramiento se considera termodependiente dada la condición de 
ectotermos de los moluscos bivalvos. El efecto de la temperatura sobre la CR 
ha sido ampliamente estudiado (Gabbott & Bayne 1973, Bayne et al. 1976a, 
Bayne et al. 1977, Widdows 1978a, Jørgensen 1990), siendo la respuesta más 
aceptada un incremento de la CR con la temperatura hasta un máximo por 
encima del cual se produce un descenso relativamente rápido.  
 
El seston disponible es el factor exógeno que presenta mayor importancia en la 
respuesta de la tasa de aclaramiento. Son numerosos los trabajos en los que se 
ha estudiado el efecto que ejercen las diferentes características del seston sobre 
la tasa de aclaramiento (Winter 1973, Foster-Smith 1975, Winter 1978, 
Kiørboe et al. 1980, Kiørboe & Møhlenberg 1981, Navarro & Winter 1982, 
Bayne & Newell 1983, Bayne et al. 1987, Bayne et al. 1989, Bayne et al. 1993, 
Prins et al. 1994, Hawkins et al. 1996, Hawkins et al. 1999, Newell et al. 2001, 
Velasco & Navarro 2002, Riisgård et al. 2003). Si bien, la variabilidad 
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observada en los resultados, así como la falta de consenso entre los autores, ha 
originado la aparición de dos escuelas de pensamiento, a las que llamaremos a 
lo largo de este trabajo Escuela Autómata y Escuela Fisiológica. 
 
 
3. Concepción del proceso de filtración  
La Escuela Autómata postula que el bombeo de agua y la eficiencia de 
filtración es un proceso básicamente autómata, que refleja las propiedades 
físicas del sistema de filtración de los bivalvos (bomba filtradora de los 
bivalvos, Jørgensen et al. 1986) y de las propiedades del medio, sin estar 
sujetos estos procesos a una regulación fisiológica por parte del organismo 
(Jørgensen et al. 1988, Jørgensen 1990, Jørgensen 1996). Esta teoría se basa en 
el principio del “minimal dimensioning” (Jørgensen 1975) o en la hipótesis del 
“minimal scaling” (Riisgård & Larsen 2000b), que sugieren que el coste 
energético de mantenimiento de las estructuras de filtración tan sólo puede 
justificarse si estas estructuras están dimensionadas al mínimo, y por tanto 
concebidas para procesar de forma continua a su máxima capacidad (Riisgård 
& Larsen 2000b). 
 
La Escuela Fisiológica le otorga al filtrador una plasticidad fisiológica a corta 
escala (Bayne et al. 1987, 1988, 1989, 1993, Hawkins et al. 1996, Bayne 1998, 
Bayne 2001) mediante la cual realiza ajustes de forma continua con el fin de 
mantener la tasa de adquisición de nutrientes independiente a la fluctuación de 
la composición del seston (Hawkins et al. 1996). Esta respuesta se puede llevar 
a cabo mediante la regulación de los siguientes procesos: selección del 
alimento, tasa de ingestión, digestión y absorción de nutrientes (Bayne et al. 
1993, Bayne 1998). Por tanto, esta teoría contradice a la escuela autómata, ya 




fisiológica encargada de maximizar la ganancia neta de energía (Bayne et al. 
1993). Es decir, existe una respuesta fisiológica ante cambios ambientales, y no 
un simple ajuste debido al cambio de las propiedades físicas del medio. 
 
La concepción de la escuela fisiológica implica que los bivalvos pueden 
regular su actividad alimentaria en función de las condiciones tróficas, 
admitiendo la existencia de estados de transición en la CR entre los valores 
máximos observados bajo condiciones óptimas y la ausencia total de filtración 
bajo condiciones totalmente adversas. Por el contrario, lo postulado por la 
escuela autómata niega esta regulación, afirmando “water pumping and 
filtration efficiency are basically autonomous processes, reflecting physical 
properties of the filter-pump, and they are not subject to physiological 
regulation at the organism level, e.g. according to nutritional needs” 
(Jørgensen 1996). De este modo, bajo condiciones óptimas la filtración se 
llevará a cabo a máxima capacidad, mientras que bajo condiciones adversas se 
producirá una reducción de la apertura valvar y la retracción de los bordes del 
manto y por tanto, la reducción de la tasa de aclaramiento (Jørgensen et al. 
1988, Jørgensen 1996). Por lo tanto, las condiciones adversas como el estrés, la 
falta de aclimatación o un alimento disponible que no sea representativo del 
hábitat natural (Jørgensen 1996, Riisgård & Larsen 1995, Clausen & Riisgård 
1996), pueden derivar en una CR excepcionalmente baja.  
 
En términos de disponibilidad de alimento las condiciones óptimas se pueden 
definir como el rango de concentración de alimento en el que el proceso de 
filtración se lleva a cabo empleando la máxima capacidad. El límite por 
exceso de las condiciones óptimas se ha denominado “saturation reduction”, 
y constituye un umbral de concentración a partir del cual se obtienen CR 
inferiores al máximo observado bajo condiciones óptimas. La concepción 
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autómata del filtrador explica esta reducción como el resultado de un cierre 
valvar con el fin de proteger al individuo ante condiciones adversas (Jørgensen 
et al. 1988, Jørgensen 1996), o más concretamente como una reacción ante el 
saciado o sobrecarga del sistema digestivo (Riisgård 2001a). La interpretación 
fisiológica establece que la reducción de la CR es consecuencia de un ajuste 
fisiológico para lograr una optimización de la energía (Winter 1978, Bayne et 
al. 1993, Velasco & Navarro 2002).  
 
La optimización de la energía se basa en el mantenimiento de una tasa de 
ingestión constante, para lo cual Winter (1976) propone el siguiente modelo de 
respuesta (Figura 2): a partir de un determinado umbral de alimento (A) en 
adelante, la CR se incrementa rápidamente hasta un punto en el que se alcanza 
la máxima CR. A partir de ese momento, la CR permanece constante hasta que 
se alcanza la máxima tasa de ingestión (B). A partir de esa concentración de 
alimento, la tasa de ingestión se mantiene constante mientras que la tasa de 
aclaramiento decrece continuamente.  
 
Tasa de Ingestión 
Tasa de Aclaramiento 










Figura 2. Respuesta de las tasas de ingestión y de aclaramiento ante un aumento de la 
concentración de alimento, según Winter (1976). 
 
Al igual que Winter (1976), Foster-Smith (1975), Widdows et al. (1979) y 




incremento de la concentración del alimento, sin embargo, esto es debido no 
sólo al descenso de la tasa de aclaramiento tal y como establece Winter (1976), 
sino que en la regulación también interviene la producción de pseudoheces. Sin 
embargo, se han observado otros patrones de respuesta. Así, Kiørboe et al. 
(1980) también observan una regulación tanto de la tasa de aclaramiento como 
de la tasa de producción de pseudoheces, a pesar de lo cual no logran una tasa 
de ingestión constante. Riisgård (1991) y Clausen & Riisgård (1996) observan 
una caída de la CR con el tiempo, siendo esta respuesta independiente de la 
dieta ofertada, por lo que el ajuste de la CR no estaría dirigida a la obtención de 
una tasa de ingestión constante. La variabilidad en las respuestas observadas en 
los diferentes estudios podría estar causada por los diferentes tipos de 
partículas y concentración de seston utilizada tal y como sugieren Hawkins et 
al. (2001). 
 
El límite por defecto de las condiciones óptimas se ha denominado “lower 
trigger level”, y representa la concentración de alimento por debajo de la cual 
el organismo no activa el mecanismo de filtración. Thompson & Bayne (1972) 
aprecian una ausencia de actividad filtradora antes de añadir el alimento, sin 
embargo, una vez añadido, la tasa de aclaramiento aumenta rápidamente. 
Posteriormente, otros autores han puesto de manifiesto este umbral (Winter 
1978, Riisgård & Randløv 1981, Riisgård 1991, Dolmer 2000). La concepción 
fisiológica implica la existencia de estados de transición de la CR entre la 
ausencia de filtración y los valores máximos observados bajo condiciones 
óptimas. La concepción autómata puede asociarse al comportamiento 
observado por Bernard (1983), el cual, estudiando la respuesta alimentaria de 
distintos bivalvos en condiciones de disponibilidad de alimento muy baja 
identifica el “lower trigger level”, y lo describe como un interruptor de 




Newell et al. (2001) observan que una vez superado el “lower trigger level” y 
activado el mecanismo de filtración se produce una reducción de la tasa de 
aclaramiento en caso de una exposición prolongada a bajas concentraciones de 
alimento. Riisgård et al. (2003) contrasta estos resultados empleando como 
variable respuesta el grado de cierre valvar, sugiriendo que el cierre se lleva a 
cabo con el fin de lograr una reducción del transporte de agua a través de la 
branquias y la cavidad del manto para reducir la respiración y 
consecuentemente la tasa metabólica (Jørgensen et al.1986). La correlación 
entre el grado de apertura valvar y la cantidad de agua bombeada se ha 
sugerido en numerosas ocasiones en la bibliografía (Jørgensen et al. 1988, 
Jørgensen 1990, Dolmer 2000, Newell et al. 2001). Esta reducción de la tasa de 
bombeo se atribuía a que el cierre valvar estaba acompañado por una retracción 
de los bordes del manto y del sifón exhalante (Jørgensen et al. 1988), o bien a 
que provocaba interferencias entre los cilios laterales de los canales 
interfilamentares de las branquias (Newell 1998). Sin embargo, Newell et al. 
(2001) demostraron que existe un control independiente de la apertura valvar y 
de la apertura del sifón exhalante, actuando de forma coordinada en relación 
con la concentración de partículas e independientemente ante los distintos 
ambientes hidrodinámicos. De este modo, la apertura del sifón exhalante es un 
índice útil de la tasa de bombeo, mientras que la apertura valvar es un 
indicador más general de períodos de actividad alimentaria y de respiración. 
Por lo tanto, el grado de apertura valvar no se puede emplear como medida 
indicativa de la tasa de aclaramiento, tal y como se ha empleado en trabajos en 








4. Controversia sobre la metodología de medida de la Tasa de 
Aclaramiento 
Además de la controversia relativa a la concepción del proceso de filtración, 
las dos escuelas de pensamiento mantienen una discusión sobre la metodología 
empleada en el cálculo de la tasa de aclaramiento. La controversia ha llevado a 
los autores al diseño de diferentes métodos de medida, siendo los más 
representativos: “Bio-deposit Method” (por ej.: Hawkins et al. 1996), 
“Clearance Method” (por ej.: Riisgård et al. 2003), “Direct Method” (por ej.: 
Famme et al. 1986), “Flow-Through Chamber Method” (por ej.: Petersen et al. 
2004), “InEx Method” (Yahel et al. 2005), “Photoaquarium Method” (por ej.: 
Riisgård & Møhlenberg 1979), “Steady-state Method” (por ej.: Riisgård & 
Randløv 1981) y “Suction Method” (por ej.: Kryger & Riisgård 1988), y a la 
realización de numerosos estudios comparativos entre los diferentes métodos 
(Widdows 1985b, Urrutia et al. 1996, Pouvreau et al. 1999, Navarro & Velasco 
2003, Bayne 2004, Petersen et al. 2004). La reciente publicación de una 
revisión por Riisgård (2001b) en relación con la medida de la tasa de filtración 
en bivalvos ha contribuido a actualizar esta controversia (Cranford 2001, 
Widdows 2001) y a sentar unas bases para la reevaluación de las metodologías 
existentes.  
 
Los tres métodos más empleados son el “Flow-Through Chamber Method”, 
“Suction Method” y “Clearance Method”, los cuales presentan ciertas ventajas 
e inconvenientes. El “Flow-Through Chamber” consiste en un sistema de flujo 
abierto en el que es situado el mejillón, calculándose la CR a partir de la 
diferencia de concentraciones entre entrada y salida y el flujo de entrada en la 
cámara. La gran ventaja de este método es que permite que los individuos 
permanezcan expuestos a una concentración constante de alimento, por el 
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contrario, los requerimientos del diseño de la cámara experimental constituyen 
su principal desventaja. El “Suction Method” consiste en aspirar el agua 
expulsada por el sifón exhalante y el agua que circunda al sifón inhalante, 
calculando la CR a partir de ambas concentraciones y el flujo de agua aspirada. 
Presenta las mismas ventajas que el “Flow-Through Chamber” y además puede 
ser utilizado directamente en el medio natural, sin embargo exige una 
manipulación muy próxima al individuo, que puede ocasionar estrés y 
alteraciones de la actividad filtradora. El “Clearance Method” se basa en el 
estudio de la reducción de la concentración de partículas en el tiempo en un 
sistema cerrado en el cual se sitúa el filtrador. La principal ventaja es la 
sencillez del sistema experimental, sin embargo, presenta como desventaja el 
descenso de la concentración de partículas durante el experimento, provocando 
que el mejillón esté expuesto a concentraciones cambiantes de alimento. 
 
La Escuela Autómata asume que las estructuras de filtración están concebidas 
para procesar de forma continua a su máxima capacidad (Riisgård & Larsen 
2000b), por lo tanto, Jørgensen (1996) rechaza “a great number of 
experimental studies on the basis that the reported filtration rates were low 
with respect to some theoretical maximal value, and in comparison to values 
published by Møhlenberg & Riisgård (1979) and Riisgård (1988) for the same 
species”. De este modo, para el género Mytilus, cualquier valor de la CR 
inferior a la predicha por las alometrías de Møhlenberg & Riisgård (1979), 
Riisgård & Møhlenberg (1979) y Kiørboe & Møhlenberg (1981)), establecidas 
bajo condiciones óptimas, es atribuido a un efecto secundario de la exposición 
a condiciones adversas, negando que la reducción sea una respuesta fisiológica. 
Bajo esta asunción, estos autores critican la metodología empleada en aquellos 
trabajos que muestran CR inferiores a las predichas por dichas alometrías. En 




elegida habitualmente por los miembros de la escuela fisiológica. Las críticas 
se dirigen hacia el diseño de las cámaras y a las condiciones experimentales, si 
bien, se basan en los resultados obtenidos, nunca en un análisis en detalle de 
estas últimas. De este modo, Riisgård (2001b) critica el uso de esta 
metodología en una serie de trabajos, muchos de los cuales presentan 
deficiencias evidentes de diseño (Widdows & Bayne 1971, Walne 1972, 
Thompson & Bayne 1972, Thompson & Bayne 1974, Bayne et al. 1976a, 
Bayne et al. 1977, Widdows 1978a, Widdows 1978b), sin embargo critica 
otros que no presentan deficiencias según las directrices de su propio trabajo 
(Vahl 1973, Widdows et al. 1995, Hawkins et al. 1996, Hawkins et al. 1999). 
Esta crítica ha supuesto reacciones enfrentadas, así, Cranford (2001) señala que 
estas críticas están fundamentadas en juicios a priori y cargados de 
subjetividad, ya que han sido formuladas teniendo en cuenta que “the wide 
range of filtration and clearance rate measurements reported in the literature 
are clearly in conflict with the view that bivalve feeding is a highly automated 
and unregulated process (Jørgensen 1996)”.  
 
Otro aspecto a señalar de las críticas de Jørgensen, Riisgård y colaboradores es 
que se basan en el supuesto de la universalidad de las alometrías, la cual no se 
ve soportada experimentalmente. Basándose en una revisión extensa de la 
literatura, Powell et al. (1992) observan que la relación entre la tasa de 
filtración y la talla se ajusta a dos posibles curvas, prediciendo la curva 
superior tasas de aclaramiento tres veces mayores que la inferior. Las 
diferencias tan acusadas entre las curvas para una misma especie evidencian 
una elevada variabilidad de respuesta que rechaza la hipótesis de existencia de 
una relación alométrica universal. Por último, las alometrías de referencia de la 
Escuela Autómata están realizadas con un número de casos excepcionalmente 
bajo, así Møhlenberg & Riisgård (1979) emplean un n = 6 para un rango de 
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peso seco de 11 a 1361 mg, Riisgård & Møhlenberg (1979) un n = 10 para un 
rango de peso seco de 6 a 1000 mg y Kiørboe & Møhlenberg (1981) un n = 7 
para un rango de talla de 13 a 60 mm. Este número de casos tan bajo puede 
incurrir en pérdida de exactitud, dado que un “outlier” es mucho más difícil de 




El aumento de la miticultura en las regiones costeras tiene como consecuencia 
la necesidad de incrementar el conocimiento sobre la interacción de las 
especies cultivadas con el ecosistema. Los estudios tradicionales en los que se 
cuantificaba el crecimiento de bivalvos en el ambiente de cultivo han 
proporcionado información valiosa para la comprensión de estos sistemas. Sin 
embargo, la capacidad para proporcionar relaciones predictivas para la gestión 
y toma de decisiones sobre el cultivo empleando estos estudios es limitada. En 
los últimos años se han publicado diversos estudios orientados a la 
modelización del balance energético de los individuos o bien al cálculo de la 
capacidad de carga del ecosistema con el fin de desarrollar herramientas 
válidas para la gestión de parques de cultivo. La mayor parte de estos modelos 
están basados en el cálculo del aprovechamiento energético que el bivalvo 
lleva a cabo ante cambios del alimento disponible. Esta premisa implica la 
necesidad de integrar la secuencia completa del consumo de alimento: 
filtración, selección de partículas / rechazo, ingestión, absorción, asimilación y 
excreción. El estudio de estos procesos no sólo requiere una cantidad 
significativa de datos, sino que además implica interacciones entre las 
diferentes variables, parámetros y procesos que son difíciles de cuantificar. Por 
ello, es necesario realizar trabajos en laboratorio que permitan establecer 




identificar curvas o superficies de respuesta que puedan ser utilizadas en los 
modelos matemáticos. 
 
En el campo de la fisiología energética de moluscos bivalvos, estos estudios 
están sujetos a una gran controversia derivada en gran parte de cuestiones 
metodológicas. Esta controversia se agudiza cuando se emplea el “Flow-
Through Chamber Method” para la medida de la tasa de aclaramiento. Los 
exigentes requerimientos de esta metodología y unos argumentos conceptuales 
erróneos han permitido a diversos autores rechazar los resultados 
experimentales obtenidos con esta metodología. Por otra parte, en el diseño 
experimental de estos estudios no se ha considerado habitualmente la 
correlación entre las variables empleadas en la caracterización de las dietas, por 
lo que la interpretación de los resultados está siempre sujeta a la interacción 
entre diferentes variables. 
 
En este marco de trabajo, y en el contexto de las Rías Gallegas como un 
ecosistema de baja carga de seston, donde los procesos selectivos y de rechazo 
del alimento tienen menor importancia, la estimación de la entrada de energía 
en la ecuación del balance energético dependerá fundamentalmente de la tasa 
de aclaramiento. Por ello, el objetivo de la presente memoria se ha dirigido al 
cálculo de un modelo de respuesta de la tasa de aclaramiento de Mytilus 
galloprovincialis ante las condiciones tróficas de su medio natural y a la 
identificación de las principales variables que afectan a su valor, empleando 
para ello una metodología adecuada que permita descartar de la interpretación 





 El contenido de este capítulo se corresponde con el artículo: 
Filgueira R, Labarta U, Fernández-Reiriz MJ (2006) “Flow-Through Chamber 
Method” for clearance rate measurements in bivalves. Design and validation of 














Capítulo 1. Diseño y validación de cámaras individuales y 
mesocosmos para la determinación de la Tasa de Aclaramiento  














La discusión sobre aspectos metodológicos de la medida de la CR es una 
constante en la literatura científica, especialmente cuando la medida se lleva a 
cabo empleando el “Flow-Through Chamber Method”. En el presente estudio 
se ha diseñado una cámara experimental, un mesocosmos y un protocolo de 
evaluación y validación de cámaras experimentales para determinar la tasa de 
aclaramiento (CR) utilizando el “Flow-Through Chamber Method”. El 
protocolo consta de un análisis preliminar de la dinámica del fluido en el 
interior de la cámara y un análisis estadístico de la medida de la CR en mejillón 
Mytilus galloprovincialis a diferentes flujos de entrada que permite identificar 
el comportamiento de la cámara para cada flujo. Además, el comportamiento 
de la cámara se ha evaluado para todos los flujos simultáneamente empleando 
un ajuste Ivlev. El protocolo descrito aplicado a una cámara experimentales 
individuales de forma cilíndrica (“Individual Cylindric Experimental 
Chamber”, ICEC: radio 71 mm, altura 76 mm, volumen 1200 ml) ha permitido 
establecer que la ICEC cumple todos los requisitos para la medida de la CR 
utilizando el “Flow-Through Chamber Method” siempre que el porcentaje de 
partículas aclaradas se encuentre en torno al 20% (mín. 13%, máx. 25%). En 
base a los resultados obtenidos, y de acuerdo a la relación alométrica talla vs. 
volumen de Mytilus galloprovincialis, se han diseñado tres tipos de ICEC, 
adecuadas para la medida de la CR en individuos de 20 a 85 mm de talla. A 
partir de la validación de la ICEC se ha evaluado el comportamiento de un 
mesocosmos habitualmente utilizado por nuestro grupo de trabajo diseñado 
para su uso en batea (“Box Raft Experimental Chamber”, BREC). Para ello se 
realizaron tres ejercicios comparativos de medida entre ambas cámaras (ICEC 
y BREC), dos in situ y uno en laboratorio, en los que no se obtuvieron 
diferencias estadísticamente significativas en las determinaciones de la CR 
obtenida en ambos sistemas experimentales, lo que ha permitido también 
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Las controversias sobre métodos y valores de la tasa de aclaramiento (CR) son 
una constante en la literatura científica sobre bivalvos, y son varios los trabajos 
que han abordado aspectos metodológicos relacionados con este tema. En este 
sentido se han desarrollado numerosos métodos de medida de la tasa de 
aclaramiento (“Direct Method”, “Flow-Through Chamber Method”, “Suction 
Method”, “Clearance Method”, “Bio-deposit Method”, “InEx Method”), así 
como estudios que establecen comparaciones entre ellos y ejercicios de 
validación (Widdows 1985a, Urrutia et al. 1996, Pouvreau et al. 1999, Navarro 
& Velasco 2003, Bayne 2004, Petersen et al. 2004, Yahel et al. 2005). 
Además, tampoco hay que olvidar que en torno a esta controversia 
metodológica subyace una controversia conceptual relativa a la concepción del 
propio proceso de filtración de los bivalvos, considerado como un proceso 
sujeto a regulación fisiológica (Hawkins et al. 1996, Bayne 1998, Bayne 2001) 
o como un proceso básicamente autómata (Jørgensen et al. 1986, Jørgensen et 
al. 1988, Jørgensen 1990). Todo ello ha generado en los últimos años disputas 
entre los científicos de ambas tendencias, y un cuestionamiento de resultados y 
proyecciones ecológicas que se realizan a partir de dicho parámetro fisiológico 
en moluscos bivalvos. Esta controversia se agudiza en aquellos estudios donde 
se utiliza la metodología de medida de la CR conocida como “Flow-Through 
Chamber”, un método que empleado bajo condiciones óptimas presenta 
grandes ventajas para las medidas in situ, ya que permite el uso de agua de mar 





La determinación de la CR en bivalvos por medio del “Flow-Through Chamber 
Method” se lleva a cabo desde principios de los setenta (Haven & Morales-
Alamo 1970, Bayne et al. 1973, Widdows & Bayne 1971). Sin embargo, el 
estudio detallado de los requerimientos experimentales, y por lo tanto de la 
base teórica para el adecuado uso del método fue llevado a cabo posteriormente 
(Bayne et al. 1976a, Hildreth & Crisp 1976, Riisgård 1977). Recientemente, 
varios estudios han revisado la metodología de medida de la CR, enfatizando la 
“reliability or accuracy of CR measurements” (Riisgård 2001b, Cranford 
2001, Widdows 2001) y realizando experimentos de intercalibración (Petersen 
et al. 2004, Bayne 2004, Riisgård 2004). 
 
De acuerdo con estos trabajos, los requerimientos para el uso adecuado del 
“Flow-Through Chamber Method” son: (1) El alimento que atraviesa la cámara 
debe estar en su totalidad a disposición del mejillón ya que en caso contrario el 
alimento ofertado será menor que el teórico. (2) La cámara debe presentar una 
geometría adecuada que impida la recirculación del agua, ya que en caso 
contrario, la mezcla de la corriente recirculante con el flujo de entrada 
provocará que la concentración de alimento ofertada al mejillón sea inferior a 
la teórica. (3) El alimento debe ser retenido completamente por las branquias, 
ya que en caso contrario se producirá una infraestimación en la medida. En este 
sentido, la relación CR vs. flujo de entrada de una cámara de geometría óptima 
mostraría un patrón característico (Figura 1). Por lo tanto, la idoneidad de una 
cámara experimental podría ser evaluada comparando dicha relación con lo 
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Figura 1. Comportamiento de una cámara de geometría óptima (línea a trazos). La 
línea continua representa los puntos en los que la tasa de aclaramiento es igual al flujo 
de entrada. El descenso de la CR a flujos elevados se produce por estrés físico de los 
bivalvos. 
 
En los últimos años, nuestro grupo viene utilizando de manera habitual el 
método de “Flow-Through Chamber” con dos tipos de cámaras: cámara 
individual cilíndrica (ICEC: Iglesias et al. 1996a, Navarro et al. 1996, Labarta 
et al. 1997) y mesocosmos (BREC: Babarro et al. 2000a, Pérez-Camacho et al. 
2000), un mesocosmos diseñado para la medida de la CR in situ. Desde el 
punto de vista del debate sobre los aspectos metodológicos, en el presente 
estudio se propone desarrollar un protocolo para evaluar cámaras 
experimentales para la medida de tasa de aclaramiento por el método de “Flow-
Through Chamber”, utilizando para ello la medida de la CR ante diferentes 
flujos de entrada, además, se realiza una propuesta para diseñar distintas 








Material y Métodos 
Cámara individual cilíndrica (ICEC)  
Se diseñó una cámara cilíndrica de 1200 ml de volumen (radio 71 mm, altura 
76 mm) que presenta una entrada de agua en la parte inferior y una salida 
superior en el extremo diametralmente opuesto (Figura 2A), en la que se 





Figura 2. (A) Cámara individual cilíndrica y sistema de distribución de agua en 
cascada con 16 salidas. (B) Mesocosmos experimental, 6 cajas conectadas de 3 en 3 al 
tanque de alimento. 
 
El mejillón se orienta en la cámara de modo que el flujo de entrada incida 
directamente sobre la apertura inhalante, de tal modo que la apertura exhalante 
se oriente hacia la salida de la cámara, previniendo procesos de refiltración. En 
cada uno de los experimentos se colocó una cámara vacía que sirvió como 
blanco para el cálculo de la CR. 
 
El suministro de agua a la cámara se lleva a cabo mediante dos sistemas que 
varían en función del flujo requerido: 
 27
Diseño y validación de cámaras experimentales 
 
- Flujos menores de 200 ml min-1: Bomba peristáltica Ismatec MCP 
standard, equipada con un cabezal (modelo CA) de doce canales. 
- Flujos mayores de 200 ml min-1: Sistema de distribución de agua en 
cascada (Figura 2A) conectado directamente a una bomba sumergible 
(Eheim type 1261, flujo máximo 3400 l h-1). El diseño de este sistema 
permite trabajar simultáneamente con 16 cámaras.  
 
Mesocosmos experimental (BREC) 
El mesocosmos (caja rectangular de 45 x 40 x 14 cm, largo x ancho x alto) 
alberga un volumen de 19 l (Figura 2B). Presenta un sistema de tubería de PVC 
que bordea la cámara por la parte superior, que distribuye uniformemente el 
flujo de entrada (3 l min-1). La salida del agua es única y está situada en la parte 
superior. En el interior de la caja se introduce una retícula con 16 espacios 
individuales en cada uno de los cuales se coloca un individuo experimental. En 
cada experimento se utilizan 3 cajas, una de las cuales se utiliza como blanco 
para el cálculo de la tasa de aclaramiento, por lo que en ella no se introduce 
ningún individuo. El suministro de dieta a las tres cajas se realiza desde un 
tanque común situado a mayor altura que las cajas, distribuyendo el alimento 
por gravedad. 
 
Bases del protocolo de validación de la ICEC 
En el presente trabajo, una cámara experimental es considerada como válida 
para la determinación de la CR mediante el “Flow-Through Chamber Method” 
si el comportamiento de la CR ante diferentes flujos de entrada se corresponde 
con lo esperado para una cámara de geometría óptima. El comportamiento a 
diferentes flujos de entrada para una cámara de geometría óptima consiste en 




- Fase de dependencia: a flujos bajos existe una fase de dependencia de la 
CR con el flujo de entrada, CR = Flujo. Para evaluar la idoneidad de la 
cámara, los resultados se ajustan a una regresión lineal modelo II y se 
compara (Zar 1984) la pendiente del ajuste obtenido con la pendiente 
teórica (b = 1) de la cámara de geometría óptima. Cuando no existen 
diferencias significativas entre las pendientes, puede considerarse que 
la cámara cumple los requerimientos de una cámara de geometría 
óptima. 
- Fase de independencia: por encima de un flujo crítico la CR se desvía 
de la línea CR = Flujo y tiende a formar una meseta donde la CR es 
representativa de la verdadera tasa de bombeo del bivalvo. Para evaluar 
la idoneidad de la cámara, los resultados experimentales se ajustan a 
una regresión lineal modelo II. Si la regresión no es estadísticamente 
significativa la cámara tendrá un comportamiento similar a lo esperado 
para una cámara de geometría óptima. Los flujos empleados deben ser 
lo suficientemente elevados para satisfacer las necesidades máximas de 
filtración del bivalvo, y suficientemente bajos para evitar una excesiva 
dilución del flujo de salida, lo cual podría ocultar las diferencias entre 
la entrada y la salida de la cámara por causa del error analítico del 
Coulter. Por lo tanto, se propone la utilización de flujos en los que se 
alcance un porcentaje de partículas aclaradas máximo del 10%, ya que 
un flujo mayor (menor porcentaje) podría resultar en una pérdida de 
precisión. 
 
Cuando no se cumplen estrictamente las características del comportamiento de 
una cámara de geometría óptima la identificación del flujo crítico que separa 
las dos fases descritas se dificulta. En esa situación no existe un cambio brusco 
de comportamiento entre las dos fases, sino que aparece una fase de transición. 
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En este caso, se propone un protocolo para la identificación de las fases basado 
en el agrupamiento de los casos en grupos discretos en función del flujo 
ensayado. La CR de cada grupo se compara con la de los restantes, 
identificando grupos con un comportamiento similar en la relación CR vs. flujo 
de entrada, agrupándolos en subconjuntos homogéneos. Posteriormente, estos 
subconjuntos homogéneos se asignan a las distintas fases descritas: 
- Fase de dependencia: se asignan a esta fase aquellos subconjuntos cuyo 
ajuste a una regresión lineal modelo II tenga una pendiente que no 
difiera (Zar 1984) de la pendiente teórica para la cámara de geometría 
óptima (b=1). 
- Fase de independencia: se asigna a esta fase el subconjunto homogéneo 
que emplee mayores flujos y cuyo ajuste a una regresión lineal modelo 
II no sea estadísticamente significativo. El subconjunto homogéneo 
debe estar compuesto por flujos suficientemente elevados que 
satisfagan las necesidades máximas de filtración del bivalvo, para ello 
se propone la utilización de flujos en los que se alcance un porcentaje 
de partículas aclaradas máximo del 10%. Además, el rango de flujos 
comprendidos en el subconjunto homogéneo debe ser lo 
suficientemente amplio para evitar que la asignación a esta fase no se 
debe a un artefacto estadístico, para ello se propone que el flujo mínimo 
del subconjunto homogéneo sea como máximo el 66% del flujo 
máximo, es decir, el 33% de los flujos deben estar comprendidos en la 
meseta representativa de esta fase. 
- Fase de transición: el resto de los subconjuntos homogéneos son 
asignados a esta fase. 
En caso de no poder asignar ningún subconjunto a las fases de dependencia e 
independencia se invalidará el diseño de la cámara para su uso empleando el 





Bases del protocolo de validación de la BREC 
La validación de los resultados del mesocosmos experimental se llevaron a 
cabo por comparación directa con lo observado en la cámara individual 
cilíndrica. 
 
Tasa de Aclaramiento (CR) 
La CR se estimó a partir de la reducción en la concentración de partículas, 
medido como volumen empaquetado (mm3 l-1), entre el agua que circunda al 
mejillón y aquella de la salida de la cámara experimental. La concentración de 
partículas se midió, por triplicado, empleando un contador electrónico Coulter 
Multisizer II con un orificio de 100 μm, estableciendo como límite inferior 
para la detección de partículas 3.1 μm. Este límite incluyó, prácticamente, la 
totalidad de la dieta ofertada, ya que, Isochrysis aff. galbana tiene un diámetro 
de partícula de 4.7±1.15 μm y el 99% del volumen empaquetado del sedimento 
pulverizado estaba comprendido entre 3.1 y 50 μm. Para el cálculo de la CR se 
empleó la ecuación de Hildreth & Crisp (1976): 
 
CR = f x [ (Ce-Cs) / Cc)] (Eq. 1) 
 
donde CR es la tasa de aclaramiento (ml min-1), f es el flujo a través de la 
cámara experimental (ml min-1), Ce y Cs son las concentraciones de partículas 
en la entrada y salida de la cámara respectivamente y Cc representa la 
concentración circundante a los mejillones. Si se asume que la cámara presenta 
una geometría óptima la Cc debe ser igual a la Ce, ya que todo el flujo entrante 
está disponible para el individuo y no existe recirculación (Eq. 2: CR = f x [ 
(Ce-Cs) / Ce)]). Hildreth & Crisp (1976) sugieren que si no se puede medir la Cc 
en la cámara experimental puede ser más correcto asumir que la Cc sea igual a 
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la Cs (Eq. 3: CR = f x [ (Ce-Cs) / Cs)]). Widdows (1985a) propone que en el 
caso de no poder construir una cámara experimental sin recirculación es 
posible calcular la tasa de aclaramiento si se emplea la Eq. 3. Esta ecuación es 
válida a flujos de entrada bajos, ya que (1) el mejillón puede retirar partículas 
del medio a mayor velocidad que la tasa de suministro de las mismas (Wildish 
& Kristmanson 1984), y a que (2) a flujos de entrada bajos cobra mayor 
importancia la recirculación, por lo que la Cc se aproximará más a la Cs que a 
la Ce. Por lo tanto, en nuestro caso, en el que se pretende comprobar si la 
cámara presenta o no una geometría óptima, se empleó la Eq. 2, que asume a 
priori un comportamiento óptimo de la cámara. 
 
Estandarización de la CR 
La CR se estandarizó en todos los casos a una talla de 60 mm de longitud, 
empleando la siguiente fórmula: 
 
CRest = CRexp x (Lest/Lexp)b 
 
Donde CRest es la tasa de aclaramiento estandarizada, CRexp la tasa de 
aclaramiento medida en el experimento, Lest la talla de estandarización, Lexp la 
talla del individuo experimental y b el exponente que relaciona la tasa de 
aclaramiento con la talla. En este caso se empleó como exponente de 
estandarización de la CR a la talla 1.72 (datos propios no publicados). Este 
exponente alométrico difiere de otros reflejados en la bibliografía, y obtenidos 
con diferentes métodos de medida de la CR (2.14, Kiørboe & Møhlenberg 








Los mejillones, Mytilus galloprovincialis, procedían de una batea situada en la 
Ría de Arousa (Galicia, NW Spain). En el laboratorio se seleccionaron 
individuos de 60 mm de longitud (61 ± 2.1 mm de longitud y 1.3 ± 0.37 g de 
peso seco de carne) limpiándose de epibiontes. Los individuos seleccionados se 
mantuvieron durante 7 días en tanques de 19 l, entre 20 y 25 individuos por 
tanque, con un sistema de flujo abierto de agua de mar filtrada por 10 μm 
(Cartucho CUNO Super Micro-Wynd 10 μm), una temperatura entre 15 y 16 
ºC y una salinidad aproximada de 35.5‰. El agua de mar filtrada se enriqueció 
con una mezcla de microalga (Isochrysis aff. galbana) y sedimento procedente 
de los fondos marinos de una batea (40 : 60 en peso, microalga : sedimento) 
suministrada con una bomba peristáltica a un flujo constante, para mantener la 
carga de materia particulada total en torno a 1.2 mg l-1 y un porcentaje orgánico 
del 50%, que simula las características de la dieta observada en la Ría de 
Arousa. La misma dieta fue empleada durante los experimentos. 
 
El agua de mar utilizada para la preparación de la dieta se filtró con un sistema 
de filtros de cartucho (CUNO Super Micro-Wynd 10, 5 y 1 μm; CUNO 
Betapure 0.5 μm) con una luz de malla efectiva de 0.5 μm, y se sometió a un 
tratamiento con luz ultravioleta. La dieta experimental se mantuvo en un 
tanque fuertemente aireado que generaba una mezcla homogénea de los 
distintos componentes e impedía la sedimentación. 
 
La materia particulada total (MPT) y orgánica (MPO) de la dieta se 
determinaron gravimétricamente en filtros Whatman GF/C de 25 mm 
previamente calcinados (450 ºC durante 4 h). Después de filtrar, por triplicado, 
1 l de dieta, se eliminaron las sales mediante un lavado con 100 ml de solución 
isotónica de formiato amónico 0.5M. A continuación, los filtros se secaron a 
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110 ºC durante 24 h y se pesaron para determinar la MPT. La determinación de 
la MPO se realizó tras calcinar los filtros durante 4 h a 450 ºC. Se utilizó una 
balanza analítica Sartorius micro M3P. Las características de la dieta empleada 
se muestran en la Tabla 1. 
 
Tabla 1. Características de la dieta experimental utilizada en laboratorio. MPT: 
materia particulada total; MPO: materia particulada orgánica; %ORG: porcentaje 
orgánico; Vol. Emp.: volumen empaquetado. 







1 1.2 ± 0.01 0.6 ± 0.03 52.0 ± 2.20 1.0 ± 0.12 
2 1.3 ± 0.03 0.7 ± 0.01 51.4 ± 1.44 1.0 ± 0.18 
3 1.3 ± 0.05 0.7 ± 0.02 51.6 ± 0.96 0.9 ± 0.03 
Media 1.3 ± 0.05 0.6 ± 0.04 51.6 ± 1.42 1.0 ± 0.15 
 
Análisis estadístico 
Las comparaciones se llevaron a cabo empleando pruebas t de Student. En caso 
de rechazar la homogeneidad de varianzas, test de Levene, se realizó una 
prueba t de Student para varianzas no homogéneas (Snedecor & Cochran 




Resultados y Discusión 
Cámara individual cilíndrica 
Estudio de la dinámica del fluido 
La dinámica del fluido en el interior de la cámara se simuló mediante software 
(Fluid Flow Analyzer 4 (Fluids4), Raczynski Consulting, Raczynski 2003). 
Fluids4 resuelve la ecuación de Navier-Stokes para un líquido incompresible 




dimensiones similares a la cámara experimental en el cual se insertó un 
obstáculo elipsoidal que simulaba la ubicación del mejillón en el centro de la 
cámara. El obstáculo se situó perpendicular al flujo con el fin de simular la 
orientación del mejillón con la apertura inhalante y exhalante hacia la entrada y 
salida respectivamente. La densidad y viscosidad se ajustaron de acuerdo a las 
características del agua de mar, 1000 kg m-3 y 0.001 kg m-1 s-1 respectivamente. 
Como condiciones de contorno se usó un flujo constante, 50, 100, 200, 400 y 
800 ml min-1 en cada una de las cinco simulaciones. 
 
La Figura 3 muestra la vorticidad del fluido para las diferentes simulaciones 
realizadas con Fluids4 en la sección vertical de la cámara experimental que une 
la entrada y la salida. La escala de vorticidad está representada por una escala 
de grises que va desde 0 (blanco) hasta 1.8 x 10-3 s-1 (negro). Las salidas 
gráficas fueron analizadas por medio de Adobe Photoshop 6.0.1, midiéndose la 
la intensidad media de píxel. La intensidad de píxel se mide en una escala que 
va desde 0 (negro) hasta 255 (blanco). Por lo tanto, se puede establecer una 
relación inversa entre Intensidad de Píxel y Vorticidad. La relación Intensidad 
de Píxel vs. Flujo muestra que la turbulencia desaparece progresivamente a 
medida que se incrementa el flujo, obteniendo una solución muy similar para 
los mayores flujos, 400 y 800 ml min-1. Por lo tanto, y de forma preliminar, 
estos resultados indican que la cámara experimental podría ser adecuada para 
la medida de la CR a flujos mayores de 400 ml min-1. Este flujo constituiría el 
umbral de descenso de turbulencia, y por lo tanto, el flujo mínimo que satisface 
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Figura 3. Vorticidad de la sección vertical de la cámara que incluye la entrada y la 
salida para los diferentes flujos simulados con Fluids4 (50, 100, 200, 400 y 800 ml 
min-1). La escala de vorticidad y la de intensidad de píxel está descrita en el texto. Las 
líneas horizontales en el medio de la cámara representan el conducto principal, el cual 
es necesario para el diseño del modelo, sin embargo, es sólo una representación, no un 
conducto físico. 
 
CR a diferentes flujos de entrada 
Se llevaron a cabo tres sesiones de experimentación en las que se realizaron un 
total de 19 experimentos, en cada uno de los cuales se ensayó un flujo 
diferente, que osciló entre 8.25 ml min-1 y 812 ml min-1. Se analizaron un total 
de 88 mejillones. Cada experimento duró 3 horas, al cabo de la 2ª y 3ª hora del 
inicio se tomaron muestras para la medida de la tasa de aclaramiento, 
considerando el período inicial de 1 hora como período de estabilización.  
 
La Figura 4 muestra la tasa de aclaramiento obtenida para los distintos flujos 
ensayados, representándose en ella, con línea discontinua, la dependencia 
directa de la tasa de aclaramiento con el flujo de entrada. A partir de esa figura 
no se puede determinar el flujo crítico que separa la fase de dependencia y la 
fase de independencia, por lo que la identificación de los rangos de flujo 
asociados a cada una de las fases se llevó a cabo mediante el protocolo descrito 





















discretos (Tabla 2) y sus CR se compararon con el fin de identificar los 
subconjuntos homogéneos y simplificar los análisis posteriores. Los datos no 
cumplen las asunciones del ANOVA, por lo que la CR fue comparada 
mediante pruebas t de Student (la corrección de Bonferroni no fue aplicada ya 
que protege excesivamente contra la posibilidad de rechazar erróneamente la 
hipótesis nula a costa de disminuir la potencia del test (Perneger 1998)), 
mediante las cuales se han establecido 5 subconjuntos homogéneos (Tabla 2 y 
Figura 4). Los casos pertenecientes a los subconjuntos homogéneos 1 y 2 se 
ajustan significativamente a CR = 0.82 x Flujo – 3.29 (r2 = 0.70, p < 0.001), 
cuya pendiente no difiere significativamente de la pendiente teórica (b = 1) de 
una cámara de geometría óptima (p < 0.05), por lo que se puede asociar los 
subconjuntos 1 y 2 a la fase de dependencia de una cámara de geometría 
óptima. Los casos del subconjunto 5 no se ajustan de forma significativa a una 
recta (CR = 0.02 x Flujo + 63.92, r2 = 0.07, p = 0.260), por lo que se puede 
asociar este subconjunto a la fase de independencia de la CR con el flujo de 
una cámara de geometría óptima. Los subconjuntos 3 y 4 se pueden asociar a la 
fase de transición. 
 
La descripción del comportamiento de la cámara de geometría óptima como 
una combinación de dos fases lineales, dependendiente e independiente, 
separadas por un punto crítico de cambio de comportamiento, está basada en 
argumentos teóricos. Con el fin de compilar la información de todos los flujos 
ensayados, y dar una mejor descripción del comportamiento de la cámara, los 
resultados experimentales de la relación CR vs. Flujo se ajustaron a una 
función exponencial tipo Ivlev (Figura 4). El ajuste indica que la CR alcanza 
un valor asintótico de 78.87 ml min-1, el cual no presenta diferencias 
estadísticamente significativas con el subconjunto homogéneo 5 (Tabla 2 - 
grupo 9: t = 1.604; g.l. = 14; p > 0.05; grupo 10; t = 0.298; g.l. = 4; p > 0.05). 
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Esto corrobora que para flujos superiores a 381.3 ml min-1 (Tabla 3), la CR 
observada es independiente del flujo. En otras palabras, la capacidad máxima 
de filtración del mejillón se ha alcanzado y, por lo tanto, la medida de la CR es 















Figura 4. Tasa de aclaramiento (CR) vs. flujo de entrada de agua en la cámara 
experimental cilíndrica. La línea discontinua representa los puntos en los que la tasa 
de aclaramiento es igual al flujo de entrada. Las líneas horizontales representan los 
límites de los subconjuntos homogéneos formados a partir de las pruebas t de Student 
(Tabla 2) y la línea continua representa el ajuste a una función Ivlev (CR = 78.87 x [ 1 
– e-0.00685 x Flujo ]; n = 88, r2 = 0.784, p < 0.001; normalidad de los residuos: Z = 0.762, p 
= 0.608). 
 
Tabla 2. Número de casos (n), flujo medio, mínimo y máximo de los grupos formados 
para realizar comparaciones y subconjuntos homogéneos resultantes. 







1 10 14.0 ± 4.19 8.3 18.3 1 
2 9 25.3 ± 1.13 23.7 27.7 2 
3 7 57.6 ± 1.12 56.3 59.0 3 
4 5 89.6 ± 0.60 88.7 90.0 3 
5 7 118.4 ± 2.77 115.3 122.7 4 
6 13 151.1 ± 3.14 146.7 157.3 4 
7 10 172.7 ± 3.27 168.0 178.0 4 
8 7 195.7 ± 8.10 190.0 212.7 4 
9 15 394.0 ± 9.15 381.3 408.0 5 





Siguiendo el criterio propuesto, la cámara cumple los requerimientos para la 
determinación de la CR mediante el “Flow-Through Chamber Method”. 
Aunque, los resultados muestran la existencia de desviaciones con respecto a lo 
esperado de forma teórica: 
(1) En la fase de dependencia se esperaba que la CR fuese igual al flujo de 
entrada, ya que, no se satisface la capacidad máxima de filtración y además, la 
posible recirculación generada por el propio individuo a flujos de entrada 
bajos, podría acentuar el fenómeno de reducción de la concentración de 
alimento por causa de la refiltración (Newell et al. 2001). Sin embargo, en 
nuestro estudio, en la fase de dependencia, la CR es inferior al flujo de entrada. 
Esto indica que la recirculación o bien no existe o es poco importante, 
posiblemente a causa del “bypass” que se produce por la desviación de parte 
del flujo de entrada al incidir sobre el animal. 
(2) Se aprecia una fase de transición y no el esperado cambio brusco de 
comportamiento. Este fenómeno vuelve a ser consecuencia del “bypass” que 
provoca que el flujo de entrada no sea suficiente para satisfacer la capacidad 
máxima de filtración del bivalvo, disminuyendo su efecto a medida que nos 
acercamos a los flujos que sí la satisfagan. 
 
La existencia del “bypass” provoca el alejamiento de la cámara de geometría 
óptima, sin embargo contribuye a la desaparición de la recirculación. De hecho, 
un elevado “bypass” podría reducir la recirculación hasta niveles inapreciables 
(Larsen 2001). El “bypass” tan solo impediría el uso de la cámara si llegase a 
provocar que la concentración de partículas a la salida de la cámara se 
aproximase a la de entrada, lo que provocaría una disminución de la exactitud 
de la medida (Larsen 2001). Esta situación se podría dar si el error analítico de 
medida en el Coulter ocultase el efecto que tiene el mejillón sobre la reducción 
de partículas, sin embargo en las condiciones experimentales que describimos 
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como óptimas, flujo comprendido entre 381.3 y 408.0 ml min-1 (Grupo 9, ver 
Tabla 2), la concentración de salida fue en todos los casos estadísticamente 
diferente a la concentración de entrada (Prueba t de Student: en 5 casos p<0.05, 
en 20 casos p<0.001). Consecuentemente el error analítico no es suficiente 
como para alterar la CR. Por lo tanto, el elevado flujo de entrada actúa como 
una barrera física que protege al mejillón de corrientes de recirculación.  
 
Tal y como se ha demostrado con el protocolo propuesto, la cámara 
experimental cumple los requisitos para la medida de la CR. Sin embargo, con 
el fin de testar el correcto uso de los sistemas experimentales durante la 
ejecución del experimento, el porcentaje de partículas aclaradas podría ser 
usado como control interno del comportamiento de la cámara. Se ha 
establecido una relación estadísticamente significativa entre el porcentaje de 
partículas aclaradas y el flujo de entrada. Esta respuesta, y sus intervalos de 
confianza del 95%, se muestra en la Figura 5, y se ajusta a una función 
logarítmica, %Partículas Aclaradas = -14.66 x Ln (Flujo) + 107.05 (n = 88, r2 = 
0.753, p < 0.001; normalidad de los residuos: Z = 0.946, p = 0.332). Basándose 
en el ajuste de la Figura 5 y el rango de flujos de los subconjuntos de la Tabla 
2, se obtiene que para 381.3 ml min-1, flujo mínimo de la fase de independencia 
de la CR vs. flujo de entrada, el porcentaje de partículas aclaradas es el 19.9% 
(≈ 20%). Este porcentaje de partículas aclaradas sería el máximo permitido 
para mantener la independencia de la tasa de aclaramiento con respecto al flujo 
de entrada. Como margen de confianza se sugiere el intervalo 13 –25%, 
mínimo y máximo observado para un flujo de 381.3 ml min-1. El intervalo de 
confianza del 95% mostrado en la figura ha sido rechazado ya que está 























Figura 5. Porcentaje de partículas aclaradas en función del flujo de entrada en la 
cámara individual cilíndrica. La ecuación del ajuste logarítmico, línea gruesa, se 
muestra en el texto. Las líneas finas representan el intervalo de confianza del 95%. 
 
 
El protocolo de validación de una cámara experimental para la medida de la 
CR utilizando el “Flow-Through Chamber Method” se ha basado en un análisis 
preliminar de la dinámica del fluido en el interior de la cámara y en un análisis 
estadístico. Los resultados establecen que la cámara experimental propuesta 
(radio 71 mm, altura 76 mm y volumen 1200 ml) es válida para la 
determinación de la CR empleando el “Flow-Through Chamber Method”, 
siempre y cuando el porcentaje de partículas aclaradas se encuentre en torno al 
20% (13 - 25%). Este valor es similar o inferior al límite propuesto por 
Hawkins et al. (1999), Smaal & Widdows (1994) y Cranford & Gordon (1992). 
A partir de argumentos teóricos, Larsen (2001) sugiere como máximo una 
reducción del 30% en la salida con respecto a la entrada. 
 
Mesocosmos experimental 
La validación del mesocosmos se llevó a cabo posteriormente a la validación 
de la cámara individual. Se llevaron a cabo tres experimentos comparativos en 
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diferentes condiciones utilizando simultáneamente la cámara individual 
cilíndrica y el mesocosmos experimental. Las condiciones experimentales de 
los tres ensayos se resumen en la Tabla 3. Los dos primeros experimentos se 
llevaron a cabo en el medio natural, por lo que en esos casos no existe período 
de aclimatación en laboratorio ni el uso de una dieta experimental previamente 
definida; el tercer experimento se realizó en laboratorio, empleando como dieta 
la descrita anteriormente para los experimentos de laboratorio. 
 
Tabla 3. Características de los individuos y de la dieta empleada en cada uno de los 
tres experimentos (los dos primeros en medio natural y el tercero en laboratorio) 
comparativos entre los dos sistemas experimentales. Peso: peso seco carne; Talla: 
talla; MPT: materia particulada total; MPO: materia particulada orgánica; %ORG: 
porcentaje orgánico; Vol. Emp.: volumen empaquetado. 











1 0.40 ± 0.110 45.8 ± 1.01 1.2 ± 0.43 0.6 ± 0.19 48.5 ± 5.60 1.5 ± 0.33 
2 1.10 ± 0.356 65.6 ± 0.96 1.2 ± 0.43 0.6 ± 0.19 48.5 ± 5.60 1.5 ± 0.33 
3 0.81 ± 0.297 60.7 ± 1.49 1.1 ± 0.27 0.6 ± 0.20 48.8 ± 7.14 0.9 ± 0.07 
 
En la Tabla 4 se recogen los resultados de los tres experimentos comparativos 
entre los dos sistemas experimentales, cámara individual cilíndrica y 
mesocosmos experimental. En ningún caso se observaron diferencias 
significativas entre los resultados obtenidos. Por lo tanto, la BREC diseñada 













Tabla 4. Resultados de la comparación de la tasa de aclaramiento de las cámaras 
individuales cilíndricas (ICEC) y de los mesocosmos experimentales (BREC). Se 
indica el valor medio y la desviación típica de la tasa de aclaramiento (CR), el número 
de réplicas (n), y el resultado de la prueba t de Student: valor obtenido de t (t), grados 
de libertad (g.l.) y probabilidad (p). 
Prueba t de Student 
Exp. Sistema CR  ml min-1 n t g.l. p 
ICEC 75.0 ± 13.00 8 1 BREC 80.0 ± 19.67 8 0.716 14 0.486 
ICEC 70.0 ± 20.17 6 2 BREC 61.7 ± 11.17 8 0.917 12 0.377 
ICEC 51.7 ± 7.50 7 3 BREC 56.7 ± 4.00 4 1.778 8.998 0.109 
 
 
Escalado de la ICEC 
La validez de la medida de la CR está condicionada a que el porcentaje de 
partículas aclaradas obtenido se encuentre entre el 13 y el 25%, por lo que, al 
depender la CR de la talla del organismo, más concretamente de la superficie 
branquial, se requerirán diferentes flujos de entrada en función de la talla de los 
individuos empleados. Sin embargo, la utilización de diferentes flujos de 
entrada podría causar desviaciones en el comportamiento óptimo de la cámara. 
Además, la utilización de cámaras pequeñas para mejillones grandes puede 
provocar “wall effects”, esto es, sobreestimación de la tasa de aclaramiento por 
incremento de la mezcla en el interior de la cámara causado por la corriente 
exhalante del mejillón (Ackerman 1999). Por ello, se proponen otras dos 
cámaras de diferentes dimensiones (radio y volumen) que permitan aplicar las 
condiciones experimentales idóneas, establecidas en este trabajo para un 
mejillón de talla = 60 mm, a un amplio rango de tallas (25 a 85 mm). Para 
determinar las dimensiones de estas cámaras se estableció la relación 
alométrica talla-volumen del mejillón (Figura 6), y en función de dicha 
relación se obtuvieron las medidas adecuadas de las cámaras experimentales 
para las diferentes tallas de mejillón (Tabla 5). 
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Tabla 5. Rango de talla de mejillón (mm) y características, radio (mm) y volumen 
(ml), de las cámaras experimentales. 
Rango de 
talla del mejillón 
mm 
Radio cámara  
mm 
Volumen cámara aprox. 
ml 
25 - 45 46.5 300 
50 - 65 71.0 1200 










































Figura 6. Relación alométrica volumen (ml) vs. talla (mm) del mejillón y de las 
cámaras individuales cilíndricas (asteriscos) diseñadas para trabajar con diferentes 
tallas. 
 
La aplicación de las condiciones experimentales descritas en este trabajo a las 
cámaras individuales cilíndricas propuestas, permiten determinar 
experimentalmente, bajo condiciones óptimas, la CR de Mytilus 
galloprovincialis en un rango de talla comprendido entre 25 y 85 mm 
utilizando el “Flow-Through Chamber Method”, siempre que el flujo utilizado 
se ajuste con el fin de que el porcentaje de partículas aclaradas se sitúe en torno 






La razón principal del conflicto entre los diferentes trabajos es debida en parte 
al uso de la metodología. Por lo tanto, el diseño y desarrollo de un protocolo de 
validación para testar el “Flow-Through Chamber Method” permitiría clarificar 
dudas sobre los aspectos metodológicos con el fin de obtener datos robustos y 
representativos. Las dudas sobre la metodología actualmente impiden una 
discusión fluida sobre la concepción del proceso de filtración de los bivalvos. 
Además, el protocolo de validación permitiría analizar trabajos previos, 
validando o rechazando la metodología empleada en cada caso. 
 
Por otra parte, la validación del mesocosmos permitiría establecer un sistema 
diseñado especialmente para la determinación de la CR in situ. La validación 
del mesocosmos llevada a cabo bajo condiciones experimentales controladas y 
basadas en una cámara que cumple los requerimientos para la medida de la CR 
mediante el “Flow-Through Chamber Method” proporciona el rigor adecuado 
para el proceso de validación. En este sentido, Yahel et al. (2005) desarrollan 
el “InEx Method”, un nuevo método para la determinación de la CR in situ, sin 
embargo, la metodología no parece apropiada para organismos no sifonados, 
como es el caso del género Mytilus. 
 
 
Comentarios y Recomentaciones 
¿”Flow-Through Chamber Method” o “Steady State Method”? 
El “Flow-Through Chamber Method” está basado en el principio de flujo 
óptimo sin recirculación del agua filtrada, mientras que el “Steady State 
Method” está basado en la mezcla del agua filtrada con todo el volumen de 
agua de la cámara. Debido a que ambos métodos pueden ser utilizados en el 
mismo tipo de cámara, es necesario validar el comportamiento de la cámara 
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para discernir entre las dos posibles ecuaciones para el cálculo de la CR: 
“Flow-Through Chamber” (Eq. 2: CR = f x [ (Ce-Cs) / Ce]) o Steady State (Eq. 
3 CR = f x [ (Ce-Cs) / Cs)]). Una elección a priori de la ecuación sin testar el 
comportamiento de la cámara podría provocar error en la estimación de la CR. 
 
La Figura 7 representa la CR observada en nuestros experimentos usando 
ambas ecuaciones, así como el ajuste Ivlev obtenido con la Eq. 2. Es claro que 
la Eq. 3 incrementa la dispersión de los datos, especialmente a flujos bajos. La 
Tabla 6 muestra el Coeficiente de Variación (CV) de la CR de los grupos 
descritos en la Tabla 2 para la Eq. 2 y la Eq. 3. El CV muestra un descenso 
considerable de precisión con la Eq. 3, particularmente a flujos bajos, los 
cuales deberían facilitar la mezcla homogénea debido al incremento de tiempo 
de residencia del fluido en el interior de la cámara. Debido a la gran dispersión 
en nuestros datos empleando la Eq. 3, como queda demostrado en la Figura 7, 
no se observa una CR constante para el rango de flujos ensayados. Sobre la 
base de estos resultados, no puede observarse una mezcla homogénea del agua 
en la cámara, por lo que se puede concluir que el cálculo de la CR en la cámara 
experimental descrita debe llevarse a cabo empleando la Eq. 2 (Eq. 2: CR = f x 



























Figura 7. Tasa de aclaramiento (CR) vs. flujo de entrada de agua en la cámara 
individual cilíndrica. La línea discontinua representa los puntos en los que la tasa de 
aclaramiento es igual al flujo de entrada. Los círculos representan la CR calculada 
empleando la Eq. 2. La línea continua el ajuste Ivlev para los resultados de la Eq. 2 
(Ver Figura 4). Las cruces representan la CR calculada empleando la Eq. 3. 
 
Tabla 6. Coeficientes de Variación (CV) de la CR para los grupos descritos en la 
Tabla 3 empleando la Eq. 2 y la Eq. 3.  
Grupos CV Eq. 3 CV Eq. 2 
1 78 31 
2 55 22 
3 44 9 
4 51 30 
5 22 11 
6 44 30 
7 43 32 
8 22 17 
9 24 20 












































Capítulo 2. Efecto del Índice de Condición en las  
relaciones alométricas de la Tasa de Aclaramiento  


























A pesar de las evidencias que muestran una elevada variabilidad en las 
relaciones alométricas tasa de aclaramiento (CR) vs. talla y CR vs. peso, estas 
relaciones han sido empleadas por diversos autores como Leyes Universales 
para evaluar y criticar diferentes metodologías y resultados experimentales. En 
el presente trabajo se realizaron dos experimentos con el fin de determinar el 
efecto del factor endógeno índice de condición sobre dichas relaciones en 
Mytilus galloprovincialis. Además, se evaluó si estas relaciones alométricas 
presentaban variabilidad en función del rango de tamaños empleados en el 
estudio. Los resultados ponen de manifiesto un efecto significativo del índice 
de condición en las relaciones alométricas en las que interviene el peso, 
mientras que en aquellas en las que interviene la talla se obtuvo un exponente 
alométrico constante (1.72). La influencia del índice de condición limita el uso 




Todos los procesos fisiológicos y estructuras morfológicas están relacionados 
con el tamaño de individuo. La dependencia de las variables biológicas con el 
tamaño se relaciona mediante funciones potenciales de la forma: 
Y = Y0Mb
Donde Y es la variable biológica, Y0 la constante de normalización, M el peso 
corporal y b el exponente alométrico. Uno de los puntos de mayor controversia 
en la discusión científica sobre las funciones potenciales se centra en el valor 
del exponente. Por una parte, de acuerdo con la geometría Euclídea y con los 
principios físicos básicos, la tasa metabólica se relacionaba con la tasa a la cual 
el calor es disipado a través de la superficie corporal, por lo que el exponente 
debería ser 2/3 (Rubner 1883, Heusner 1982, Dodds et al. 2001, White & 
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Seimour 2003). Por otra parte, Kleiber (1932) mostró de forma empírica y sin 
ninguna base teórica que el exponente se ajustaba mejor a 3/4. West et al. 
(1997, 1999) proporcionaron la base teórica para este exponente en base a la 
relación del metabolismo con las redes de distribución de recursos de los 
organismos, las cuales presentaban una dimensión fractal. Sin embargo, aunque 
las funciones potenciales expresan principios matemáticos y físicos, una serie 
de mecanismos biológicos como la evolución, maduración y adaptación 
estacional podrían modificar sus parámetros (Feldman 1995). En este sentido, 
recientemente una serie de estudios sobre la relación alométrica de la tasa 
metabólica refuerzan esta idea y abogan por la no universalidad de las 
“allometric scaling laws” (Riisgård 1998, Atanasov & Dimitrov 2002, Bokma 
2004, White et al. 2006, Reich et al. 2006). La relación tasa metabólica con el 
peso es la relación alométrica más estudiada, sin embargo, el desarrollo teórico 
del “Metabolic Theory of Ecology” basado en los principios de la física, 
química y biología ha sido aplicada a diversos aspectos biológicos (por ej. 
densidades mitocondriales, tasa de crecimiento ontogénico y tasas de 
crecimiento poblacional. Ver revisiones por Agutter & Wheatley 2004 y 
Savage et al. 2004). En estas otras aplicaciones también se ha comenzado a 
discutir la universalidad de las “allometric scaling laws” (por ej. Muller-
Landau et al. 2006) 
 
El criterio de universalidad de las “allometric scaling laws” en el campo de la 
fisiología energética de moluscos bivalvos ha llevado a que ciertos autores 
considerasen determinadas alometrías como leyes incuestionables. Así, en el 
caso particular de la tasa de aclaramiento (CR), Jørgensen (1996) rechaza “a 
great number of experimental studies on the basis that the reported filtration 
rates were low with respect to some theoretical maximal value, and in 




Riisgård (1988) for the same species”, ecuaciones alométricas que se 
convirtieron en referencia para juzgar resultados experimentales. Esta 
generalización, basada en la concepción autómata del proceso de filtración 
(Jørgensen et al. 1988), se ha empleado como argumento para criticar los 
resultados de diversos trabajos, (ver revisiones por Riisgård 2001a y Riisgård 
2001b). Sin embargo, la universalidad de las alometrías relativas a la CR o a la 
tasa de filtración no se ve soportada experimentalmente. Basándose en una 
revisión extensa de la literatura, Powell et al. (1992) observan que la relación 
entre la tasa de filtración y la talla se ajusta a dos posibles curvas, prediciendo 
la curva superior tasas de aclaramiento tres veces mayores que la inferior. Las 
diferencias tan acusadas entre las curvas para la misma especie evidencian una 
elevada variabilidad de respuesta que rechaza la hipótesis de existencia de una 
relación alométrica universal. Además, varios experimentos muestran una 
elevada variabilidad en los exponentes de la relación CR vs. talla, 1.57 – 2.19, 
y CR vs. peso, 0.47 – 0.72, para el género Mytilus (Tabla 1).  
 
Tabla 1. Constante de normalización (a) y exponente alométrico(b) del ajuste tasa de 
aclaramiento (l/h) vs. talla (mm) o peso seco de tejidos (g) en el género Mytilus. 
Talla Peso 
a b a b Especie Trabajo 
  3.90 0.60 M. edulis Vahl 1973 
  7.37 0.72 M. edulis Riisgård & Møhlenberg 1979 
  7.45 ± 1.13 0.66 ± 0.04 M. edulis Møhlenberg & Riisgård 1979 
  -- 0.607 ± 0.13 M. edulis Bayne & Newell 1983 
  7.98 0.72 M. californianus Meyhöfer 1985 
0.0035 1.72 5.80 0.60 M. galloprovincialis Presente estudio – Exp. A 
0.0039 1.72 5.02 0.50 M. galloprovincialis Presente estudio – Exp. B 
0.001- 0.003 1.57 – 1.85 0.99 – 1.38 0.47 - 0.61 M. galloprovincialis Pérez-Camacho & González 1984 
0.0002 2.19 ± 0.04 1.78 0.70 ± 0.01 M. edulis Jones et al. 1992 
0.0012 2.14   M. edulis Kiørboe & Møhlenberg 1981 
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Esta variabilidad de los parámetros de las relaciones alométricas de la CR ha 
sido atribuida tanto a factores endógenos como exógenos. Así, la variabilidad 
de la constante de normalización se ha explicado como una respuesta a 
diferentes condiciones ambientales (Winter 1976, Bernard 1983), o como 
consecuencia del “internal state” (Bernard 1983). En el caso del exponente, 
aunque tradicionalmente se ha considerado constante (Winter 1976, Bernard 
1983, Jones et al. 1992), también existen evidencias de variabilidad, debida 
tanto a factores endógenos como exógenos. Así, Pérez-Camacho & González 
(1984) señalan que la temperatura del agua puede afectar al exponente. Por otra 
parte, Pérez-Camacho & González (1984) y Bayne et al. (1976a) observaron 
un descenso en el exponente con el incremento del rango de tallas de los 
mejillones estudiados. Bayne et al. (1976a) explicaron este descenso como 
resultado de incrementos del área branquial cada vez menores según aumenta 
la talla del individuo. 
 
De acuerdo con lo expuesto anteriormente, el objetivo del presente trabajo es el 
estudio del efecto que ejerce el factor endógeno índice de condición sobre las 
relaciones alométricas tasa de aclaramiento (CR) vs. talla y CR vs. peso. 
Además, dada la relación directa de la CR con la superficie branquial (Hughes 
1969, Vahl 1973, Foster-Smith 1975, Møhlenberg & Riisgård 1979, Meyhöfer 
1985), se realizó un estudio de las “allometric scaling laws” en las que 
interviene la superficie branquial con el fin de testar el efecto que el rango de 









Material y Métodos 
Los mejillones, Mytilus galloprovincialis, procedían de una batea situada en la 
Ría de Arousa (Galicia, NW Spain). Los individuos limpios de epibiontes se 
mantuvieron durante 7 días en tanques de 19 l, entre 20 y 25 individuos de 
diferentes tallas por tanque, con un sistema de flujo abierto de agua de mar 
filtrada por 10 μm (CUNO Super Micro-Wynd 10 μm), una temperatura entre 
15 y 16 ºC y una salinidad aproximada de 35.5‰. El agua de mar filtrada se 
enriqueció con una mezcla de microalga (Isochrysis aff. galbana) y sedimento 
pulverizado en una proporción en peso 40 : 60 (microalga : sedimento) hasta 
alcanzar una concentración de 1.2 mg l-1. Esta dieta también se empleó en la 
determinación de la CR con la salvedad de que el agua se filtró en este caso 
con una luz de malla efectiva de 0.5 μm (CUNO Super Micro-Wynd 10, 5 y 1 
μm; CUNO Betapure 0.5 μm) con el fin de mejorar la sensibilidad de medida 
del volumen empaquetado. 
 
La materia particulada total (MPT) y orgánica (MPO) de la dieta se 
determinaron gravimétricamente en filtros Whatman GF/C de 25 mm 
previamente calcinados (450 ºC durante 4 h). Después de filtrar, por triplicado, 
1 l de dieta, se eliminaron las sales mediante un lavado con 100 ml de solución 
isotónica de formiato amónico 0.5M. A continuación, los filtros se secaron a 
110 ºC durante 24 h y se pesaron para determinar la MPT. La determinación de 
la MPO se realizó tras calcinar los filtros durante 4 h a 450 ºC. 
 
La determinación de la clorofila se llevó a cabo por espectrofotometría. Se 
filtró, por duplicado, 1 l de dieta en filtros Whatman GFF de 25 mm. A 
continuación los filtros se congelaron a –20 ºC para facilitar la rotura celular y 
mejorar la extracción de la clorofila. La extracción se realizó añadiendo 5 ml 
de acetona al 90% que se dejó actuar durante 12 h. Transcurrido este período se 
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centrifugó a 4500 rpm y 10 ºC durante 10 min para separar el extracto de los 
restos del filtro. La cuantificación se llevó a cabo utilizando la ecuación de 
Jeffrey & Welschmeyer (1997) para algas del reino Chromista: 
 
Chla = [(11.47 x E664 – 0.4 x E630) x v)] / V 
Donde Chla es la cantidad de clorofila (μg l-1), E664 y E630 las absorbancias a 
664 nm y a 630 nm respectivamente, v el volumen de acetona empleada en la 
extracción (ml) y V el volumen de dieta filtrado (ml). También se midió la 
absorbancia a 750 nm para contrastar si en el extracto había restos de filtro que 
pudiesen alterar la medida. 
 
Las características de las dietas se muestran en la Tabla 2. 
 
Tabla 2. Características de las dietas empleadas en los dos experimentos (media y 
desviación estándar): materia particulada total (MPT, mg l-1), materia particulada 
orgánica (MPO, mg l-1), calidad (f = MPO / MPT), clorofila (Chla, μg l-1), Densidad 
de partículas (Den. Part., número de partículas ml-1) y volumen empaquetado (Vol. 
Emp., mm3 l-1). Asimismo se muestran los resultados de las pruebas t de Student (t, 
g.l. y p) comparando ambos experimentos. 
 Experimento A Experimento B t g.l. p 
MPT (mg l-1) 1.3 ± 0.13 1.4 ± 0.09 1.445 10 0.179 
MPO (mg l-1) 0.6 ± 0.06 0.7 ± 0.01 3.541 10 p < 0.05 
f 0.5 ± 0.03 0.5 ± 0.02 0.453 10 0.661 
Chla (μg l-1) 9.7 ± 0.56 7.7 ± 0.25 8.266 10 p < 0.001 
Den. Part. (part ml-1) 23330 ± 1301 23093 ± 960 0.820 56.92 0.416 
Vol. Emp. (mm3 l-1) 1.14 ± 0.167 1.10 ± 0.092 1.136 48.75 0.261 
 
La tasa de aclaramiento (CR, volumen de agua completamente aclarada de 
partículas por unidad de tiempo) se estimó mediante el “Flow-Through 






La medida del área branquial se llevó a cabo mediante análisis de imagen. Se 
retiró una de las valvas del mejillón y el borde del manto que pudiese interferir 
en la fotografía de la demibranquia externa. El mejillón se colocó de modo que 
la demibranquia quedase paralela al objetivo de la cámara. A continuación se 
fotografió (Nikon D1x: 23.7 x 15.6 mm RGB CCD; 5.47 megapíxeles) el 
mejillón junto con una regla graduada que sirvió como referencia para el 
calibrado de la imagen. El área de la demibranquia se determinó mediante 
software (analySIS 3.2, Soft Imaging System GmbH). El área branquial se 
estimó multiplicando el área obtenida por 8, cuatro demibranquias con dos 
lamelas cada una.  
 
Se realizaron dos experimentos, Experimento A (17 de Febrero de 2004; 59 
individuos: 27 – 85 mm) y Experimento B (3 de Marzo de 2004; 93 individuos: 
24 – 86 mm) de 3 h de duración, al cabo de la segunda y tercera hora se 
tomaron muestras para la determinación de la CR y de las características de la 
dieta. Al finalizar el experimento, los mejillones se midieron con un calibre, se 
fotografió la demibranquia externa y se diseccionaron los tejidos blandos de la 
concha para la determinación del peso seco y del Índice de Condición de 
Freeman (IC = peso seco carne / peso seco concha x 100, Freeman 1974). El 
peso seco se determinó secando las muestras a 110 ºC durante 48 h. 
 
El análisis estadístico de las curvas alométricas se llevó a cabo mediante un 
análisis de la covarianza (ANCOVA) de los ajustes transformados a escala 
logarítmica. Las constantes y exponentes se compararon siguiendo el protocolo 
descrito por Zar (1984). 
 
Las características de las dietas se compararon mediante pruebas t de Student 
para varianzas homogéneas. En caso de que fuese rechazada la homogeneidad 
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de varianzas se realizó una prueba t de Student para varianzas no homogéneas 
(Snedecor & Cochran 1989). El posible efecto del rango de tallas estudiado 
sobre el exponente se testó mediante un análisis de los residuos de las 
relaciones alométricas siguiendo el protocolo descrito por Glejser (1996). Los 




Índice de condición vs. talla 
Exp A: IC = 8.12 + 0.01 x Talla (n = 59, r2 = 0.03, F = 1.523, p = 0.222) 
Exp B: IC = 4.86 + 0.18 x Talla (n = 93, r2 = 0.65, F = 172.3, p < 0.001) 
 
El índice de condición se mantiene constante para todo el rango de tallas en el 
Experimento A mientras que en el Experimento B se observa un incremento 


























Área branquial vs. peso seco 
Exp A: Área Branq = 5.63 x 103 x Peso0.66
(n = 56, r2 = 0.94, F = 866.8 p < 0.001) 
Exp B: Área Branq = 4.45 x 103 x Peso0.56
(n = 93, r2 = 0.97, F = 2661, p < 0.001) 
Exponente alométrico(EA): t = 4.35, g.l. = 145, p < 0.05 
 
El ANCOVA mostró diferencias estadísticamente significativas entre los 
exponentes de los dos experimentos (Figura 2A), lo que indica que la relación 





























Figura 2A. Área branquial (mm2) vs. peso (g) para los dos experimentos. 
 
Área branquial vs. talla 
Exp A: Área Branq = 1.18 x Talla1.97  
(n = 56, r2 = 0.98, F = 2402 p < 0.001) 
Exp B: Área Branq = 1.61 x Talla1.91  
(n = 93, r2 = 0.99, F = 8468, p < 0.001) 
EA: t = 1.31, g.l. = 145, p > 0.05, EA común = 1.93 
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Constante de normalización (CN): t= 1.78, g.l. = 146, p> 0.05, CN común = 
1.48 
 
El ANCOVA mostró un ajuste común para ambos experimentos (Figura 2B), 
indicando que la relación potencial entre la superficie de las branquias y la talla 






























Figura 2B. Área branquial (mm2) vs. talla (mm) para los dos experimentos 
 
Tasa de aclaramiento vs. peso 
Exp A: CR = 5.80 x Peso0.60  
(n = 59, r2 = 0.86, F = 352.8 p < 0.001) 
Exp B: CR = 5.02 x Peso0.50  
(n = 93, r2 = 0.89, F = 719.7, p < 0.001) 
EA: t = 2.55, g.l. = 148, p < 0.05 
Al igual que en la relación área branquial vs. peso, el ANCOVA mostró 
diferencias estadísticamente significativas entre los exponentes de los dos 




























Figura 3A. Tasa de aclaramiento (l h-1) vs. peso (g) para los dos experimentos. 
 
Tasa de aclaramiento vs. talla 
Exp A: CR = 3.52 x 10-3 x Talla1.72  
(n = 59, r2 = 0.85, F = 316.6 p < 0.001) 
Exp B: CR = 3.93 x 10-3 x Talla1.72  
(n = 93, r2 = 0.91, F = 967.2, p < 0.001) 
EA: t = 0.01, g.l. = 148, p > 0.05, EA común = 1.72 
CN: t = 3.22, g.l. = 149, p < 0.05 
 
Los ajustes no presentan diferencias estadísticamente significativas entre los 
exponentes, sin embargo se observan diferencias entre las constantes, lo que 
indica que la relación potencial CR vs. talla presenta el mismo escalado en 
ambos experimentos (Figura 3B), si bien, las diferencias observadas entre las 

































Figura 3B. Tasa de aclaramiento (l h-1) vs. talla (mm) para los dos experimentos. 
 
Tasa de aclaramiento vs. área branquial 
Exp A: CR = 0.38 + 0.97 x 10-3 x Área Branq  
(n = 56, r2 = 0.86, F = 333.9 p < 0.001) 
Exp B: CR = 0.58 + 0.98 x 10-3 x Área Branq  
(n = 93, r2 = 0.90, F = 786.0, p < 0.001) 
b: t = 0.08, g.l. = 145, p > 0.05, b común = 0.001 
a: t = 1.99, g.l. = 146, p > 0.05, a común = 0.49 
 
No existen diferencias significativas entre las pendientes ni constantes de 
ambos experimentos, lo que significa que la CR depende directamente de la 
superficie branquial. 
 
Análisis de residuos de las relaciones CR vs. talla y área branquial vs. talla 
Los residuos de los ajustes alométricos CR vs. talla y área branquial vs. talla de 
ambos experimentos no muestran sesgo a lo largo del rango de tallas, se ajustan 
a una curva normal (Exp A: n = 59, Z = 0.83, p = 0.489 y n = 56, Z = 0.69, p = 




= 0.789 respectivamente) y los ajustes lineales residuos vs. talla no son 
estadísticamente significativos (Exp A: n = 59, r2 = 0.001, F = 0.055, p = 0.816 
y n = 56, r2 = 0.0005, F = 0.029, p = 0.866 respectivamente; Exp B: n = 93, r2 = 
0.001, F = 0.113, p = 0.737 y n = 93, r2 = 0.0006, F = 0.053, p = 0.818 
respectivamente) indicando la existencia de homocedasticidad (Glejser 1969). 
 
Análisis de residuos de las relaciones CR vs. peso y área branquial vs. peso 
Los residuos de los ajustes alométricos CR vs. peso y área branquial vs. peso 
del Experimento A no muestran sesgo a lo largo del rango de pesos, se ajustan 
a una curva normal (n = 59, Z = 0.73, p = 0.657 y n = 56, Z = 1.02, p = 0.249 
respectivamente) y los ajustes lineales residuos vs. peso no son 
estadísticamente significativos (n = 59, r2 = 0.026, F = 2.559, p = 0.115 y n = 
56, r2 = 0.041, F = 2.390, p = 0.128 respectivamente) indicando la existencia de 
homocedasticidad (Glejser 1969). 
 
En el caso del Experimento B, la distribución de los residuos de las relaciones 
CR vs. peso y área branquial vs. peso muestran sesgo con el peso, tal y como se 
puede apreciar en los ajustes lineales residuos vs. peso estadísticamente 
significativos (n = 93, r2 = 0.127, F = 14.385, p < 0.001 y n = 93, r2 = 0.169, F 





Efecto del rango de tamaños de los mejillones experimentales sobre el 
exponente 
El rango de tamaños de los mejillones experimentales no ejerce un efecto 
significativo sobre la relación CR vs. talla tal y como se observa en el análisis 
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de residuos. El análisis de los residuos muestra que el ajuste no presenta ningún 
sesgo y por lo tanto puede afirmarse que el ajuste es común para todo el rango 
de tamaños estudiado. Dada la relación directa entre CR y área branquial, este 
resultado también se puede contrastar mediante la relación área branquial vs. 
talla, donde tampoco se observa un efecto significativo del factor endógeno 
tamaño. Jones et al. (1992) observan resultados similares a los del presente 
estudio, difiriendo ambos de las sugerencias de Bayne et al. (1976b) y Newell 
(1979), quienes hipotetizan sobre una reducción relativa del área branquial en 
los organismos de mayor tamaño que conllevaría una reducción de la CR. 
Asimismo, nuestros resultados difieren de lo observado por Pérez-Camacho & 
González (1984) quienes sugieren que la CR podría incrementarse con la talla, 
si bien con una disminución del exponente de la relación alométrica según 
aumenta el tamaño del mejillón. Las sugerencias de estos autores podrían venir 
determinadas por las metodologías de medida que infraestiman la CR de los 
individuos de mayor tamaño (Newell 1979). 
 
En el caso de la relación CR vs. peso, el rango de tamaños de los mejillones 
experimentales no ejerce un efecto significativo en el Experimento A, tal y 
como se observa en el análisis de residuos. Por el contrario, los residuos de la 
relación CR vs. peso en el experimento B muestran sesgo con el tamaño. Sin 
embargo, dado que el tamaño no ejerce un efecto significativo en el 
experimento A, no parece probable que sí lo ejerza sobre el experimento B, por 
lo que el sesgo podría ser consecuencia del índice de condición, el cual muestra 








Efecto del factor endógeno Índice de Condición en las relaciones 
alométricas de la CR 
El factor endógeno índice de condición no muestra un efecto significativo 
sobre la relación CR vs. talla, la cual presenta un exponente común (1.72) para 
ambos experimentos a pesar del incremento significativo del índice de 
condición con la talla en el Experimento B. Las diferencias observadas en la 
constante de normalización entre los dos experimentos podrían ser debidas a 
diferencias ambientales en términos de disponibilidad de energía, nutrientes u 
otros recursos esenciales (Winter 1976, Bernard 1983, Brown et al. 2002, 
Hochachka et al. 2003) que se ponen de manifiesto en las diferencias 
significativas observadas en la MPO y la clorofila de la dieta (Tabla 2). El 
ajuste común de la relación área branquial vs. talla confirma los resultados 
observados para la CR. 
 
El exponente común de la relación CR vs. talla (1.72) se encuentra en el rango 
observado por Pérez-Camacho & González (1984) para M. galloprovincialis 
(1.57 – 1.85), si bien, difiere de aquellos observados para otras especies del 
género Mytilus (Tabla 1). A pesar de la relación directa entre área branquial y 
CR, el exponente difiere de lo observado para la relación área branquial vs. 
talla (1.93). Las diferencias podrían ser debidas a la estructura branquial, la 
cual covaría con la talla de los organismos (Jones et al. 1992) y podría ejercer 
un efecto significativo sobre la CR. 
 
En el caso de la relación CR vs. peso, se observa un efecto significativo del 
índice de condición sobre el exponente, tal y como puede observarse en la 
ausencia de un exponente común en ambos experimentos. Este efecto 
contradice lo propuesto por Winter (1976), quien afirma que el exponente debe 
ser constante e independiente del índice de condición de los individuos. Del 
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mismo modo, Bernard (1983) sugiere que el exponente “is an index of function 
closely tied to hydraulics of ventilation” y que el efecto del ciclo gametogénico 
se refleja exclusivamente en la constante de normalización. Los resultados se 
corroboran con la relación área branquial vs. peso, que del mismo modo, 
presenta diferencias estadísticamente significativas entre los exponentes, las 
cuales podrían deberse a que el índice de condición no afecta a la superficie 
branquial (Sprung 1995) mientras que presenta una relación directa con el peso 
(Morton 1983). Por lo tanto, un cambio en el índice de condición implica de 
forma directa un cambio en la relación área branquial vs. peso. Nuestros 
resultados difieren con lo expuesto por Jones et al. (1992), quienes afirman que 
el exponente debería presentar valores similares a lo esperado asumiendo 
isometría, otorgándole la fuente de variabilidad a la constante.  
 
Consecuencias ecofisiológicas 
Los resultados del presente trabajo indican que la relación CR vs. talla no se ve 
afectada por el índice de condición de los individuos experimentales. Con 
respecto a la relación CR vs. peso se observa un efecto significativo del índice 
de condición sobre el exponente alométrico. Estos resultados permiten 
establecer que el uso de la estandarización de la CR empleando la talla parece 
más adecuado para propósitos comparativos de la tasa de aclaramiento, tal y 
como han sugerido Iglesias et al. (1996a) y Labarta et al. (1997).  
 
El diseño experimental del presente trabajo no permite responder dos 
cuestiones con respecto a la incidencia del índice de condición en la relación 
CR vs. peso. Por una parte, dado que se observan diferencias estadísticamente 
significativas en el exponente, el diseño experimental no permite estudiar el 




puede confirmar si se observaría el mismo efecto en caso de que el índice de 
condición fuese distinto pero se mantuviese constante para todo el rango de 
tamaños. Con objeto de resolver dichas cuestiones se han realizado 
simulaciones basadas en lo establecido en el presente trabajo: (1) el índice de 
condición no afecta al área branquial, tal y como se observa en el ajuste común 
área branquial vs. talla, y (2) no afecta a la eficiencia del sistema de filtración, 
tal y como se observa en el ajuste común CR vs. área branquial. Para realizar 
las simulaciones se ha tomado como referencia una población teórica con un 
índice de condición constante para todo el rango de tamaño (10%) y una 
relación CR vs. peso con un exponente de 0.66, valor teórico asumiendo 
isometría y una constante de 5.5, promedio de los resultados del presente 
trabajo. Sobre dicha población se han realizado las correcciones pertinentes del 
peso con el fin de ajustar el Índice de Condición (IC) a los requerimientos de 
las siguientes simulaciones: 
 
- Población con un IC constante y bajo (10%) para todo el rango de 
tamaños. 
- Población con un IC constante y elevado (30%) para todo el rango de 
tamaños. 
- Población con un IC variable, con incremento lineal con el peso 
(incremento del 1% por cada 0.1 g de peso seco, estableciendo como IC 
mínimo el 10%), de acuerdo a la siguiente ecuación: IC = 10 x peso + 
10. 
 
En la Figura 4 se puede observar que la constante de normalización se ve 
afectada en todos los casos por el índice de condición de los mejillones, 
mientras que el exponente alométrico tan sólo presenta diferencias entre las 
poblaciones cuando existe un incremento del índice de condición con el peso.  
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Potencial (CI = 30)
Potencial (CI = 10)
Potencial (CI = 10 x DW + 10)
 
Figura 4. Simulación de la tasa de aclaramiento (CR) vs. peso seco (DW, g) para una 
población con Índice de Condición (IC) constante y alto (IC = 30), constante y bajo 
(IC = 10) y que se incremente significativamente con el peso (IC = 10 x DW + 10). 
 
Varios estudios han mostrado la influencia de factores endógenos y exógenos 
en las relaciones alométricas de la CR tal y como se ha mostrado a lo largo de 
este trabajo. El presente estudio pone de manifiesto el efecto del factor 
endógeno índice de condición sobre la relación CR vs. peso de Mytilus 
galloprovincialis. Dado el efecto de estos factores, el criterio establecido por 
Jørgensen (1996) y adoptado por Riisgård (2001a y 2001b) mediante el cual 
rechazan “a great number of experimental studies on the basis that the 
reported filtration rates were low with respect to some theoretical maximal 
value, and in comparison to values published by Møhlenberg & Riisgård 
(1979) and Riisgård (1988) for the same species”, carece de valor y en ningún 
caso debe ser empleado como una ley universal. Por lo tanto, la evaluación de 




únicamente en estas relaciones alométricas, las cuales están limitadas a las 






































Capítulo 3. Respuesta de la Tasa de Aclaramiento de  
Mytilus galloprovincialis ante un amplio rango  





















Se realizaron 16 experimentos en los que se determinó la tasa de aclaramiento 
(CR) en Mytilus galloprovincialis ante dietas con distinto contenido de 
clorofila (0.28 – 104.88 µg chla l-1) con objeto de: (1) determinar el efecto del 
tiempo de experimentación en la medida de la tasa de aclaramiento en 
condiciones extremas, (2) establecer el “lower trigger level” y el “saturation 
reduction” y (3) dilucidar si estos umbrales están regidos por una respuesta 
encendido / apagado o bien por una respuesta progresiva. Los resultados del 
presente trabajo ponen de manifiesto que el tiempo de experimentación ejerce 
un efecto significativo sobre el comportamiento de la CR, pudiendo observar 
dos tipos de respuesta: CR – Aguda (3 primeras horas) y CR – Adaptada (a 
partir de la séptima hora de experimentación) las cuales se diferencian 
principalmente por la reducción significativa de la CR en exposiciones 
prolongadas a dietas de bajo contenido en clorofila. Los resultados observados 
para la CR – Adaptada no han permitido establecer el “lower trigger level”, si 
bien, las dietas con menos de 2.08 µg chla l-1, o bien 0.4 mg orgánico por litro, 
ejercen una respuesta dicotómica en la CR de los individuos, la cual está 
controlada por un mecanismo de control encendido / apagado donde los 
individuos filtran empleando su máxima capacidad o bien cesan su actividad 
filtradora. En el caso del “saturation reduction”, la concentración de clorofila a 
partir de la cual se aprecia una reducción de la CR se sitúa en torno a 26.91 µg 
chla l-1, o bien 1.7 mg orgánico por litro, mostrando la CR una reducción 




La discusión relativa a la concepción del proceso de filtración de los bivalvos 
es una constante en la literatura científica. El proceso de filtración se ha 
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considerado o bien un proceso sujeto a regulación fisiológica (Hawkins et al. 
1996, Bayne 1998, Bayne 2001) con el fin de maximizar la ganancia neta de 
energía (Bayne et al. 1993); o bien un proceso básicamente autómata 
(Jørgensen et al. 1988), que postula que bajo condiciones óptimas el sistema de 
filtración está concebido para procesar de forma continua a su máxima 
capacidad (Riisgård 2001a). 
 
La concepción de una regulación fisiológica de la tasa de aclaramiento (CR) 
implica una respuesta gradual ante cambios cuantitativos y cualitativos del 
alimento disponible, es decir, la existencia de estados de transición entre la 
máxima capacidad de filtración y el cese completo ante condiciones totalmente 
adversas. La concepción autómata postula que los individuos no presentan la 
capacidad para compensar la tasa de aclaramiento ante cambios de las 
condiciones ambientales (Bayne 1998), por lo que, la exposición a condiciones 
adversas ocasiona el cese de la actividad filtradora, provocado por una 
reducción de la apertura valvar y retracción de los bordes del manto y por 
tanto, de la tasa de aclaramiento (Jørgensen et al. 1988). En términos de 
disponibilidad de alimento, el rango en el que se observa la máxima capacidad 
de filtración está limitado tanto por exceso como por defecto por condiciones 
adversas que provocan un descenso de la tasa de aclaramiento. 
 
El umbral por exceso a partir del cual se observa una reducción de la CR se ha 
denominado “saturation reduction”. La concepción autómata del filtrador 
explica esta reducción como el resultado de un cierre valvar, el cual ha sido 
interpretado como “a secondary effect of the mussels’ response to suboptimal 
conditions” o más concretamente como “an overloading of the filtration and/ 
or digestive system” (Riisgård 2001a). La interpretación fisiológica establece 




una optimización de la energía (Winter 1978, Bayne et al. 1993, Velasco & 
Navarro 2002), estando también implicados en esta regulación los procesos de 
selección y rechazo en ctenidio y en los palpos (Bayne et al. 1993).  
 
El umbral por defecto a partir del cual la escasez de alimento desencadena el 
cese de la actividad filtradora se ha denominado “lower trigger level”. 
Thompson & Bayne (1972) aprecian una ausencia de actividad filtradora antes 
de añadir el alimento, sin embargo, una vez añadido, la tasa de aclaramiento 
aumenta rápidamente. Otros autores han puesto de manifiesto posteriormente la 
existencia de este umbral (Winter 1978, Riisgård & Randløv 1981, Riisgård 
1991, Dolmer 2000). Bernard (1983) estudiando la respuesta alimentaria de 
distintos bivalvos en condiciones de disponibilidad de alimento muy baja, 
identifica este umbral, y lo describe como un “interruptor de encendido / 
apagado” mejor que un mecanismo de control progresivo. Una exposición 
prolongada a bajas concentraciones de alimento conduce a un cierre valvar y a 
una reducción de la tasa de aclaramiento (Thompson & Bayne 1972). Esta 
reducción de la CR puede interpretarse como una respuesta fisiológica que 
permite reducir el transporte de agua a través de las branquias y la cavidad del 
manto con el fin de reducir la respiración y consecuentemente la tasa 
metabólica (Jørgensen et al. 1988).  
 
En el presente trabajo se ha estudiado el comportamiento de la tasa de 
aclaramiento de Mytilus galloprovincialis ante un amplio rango de dietas, 
caracterizadas en términos de clorofila, material particulado orgánico y 
material particulado total, durante un período de evaluación de 9 horas con el 
objetivo de: (1) determinar el efecto del tiempo de experimentación en la 
medida de la tasa de aclaramiento en condiciones extremas, (2) establecer el 
“lower trigger level” y el “saturation reduction” y (3) dilucidar si estos 
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Material y Métodos 
Recogida y aclimatación de los individuos experimentales 
Los mejillones, Mytilus galloprovincialis, procedían de una batea situada en la 
Ría de Arousa (Galicia, NW Spain). En el laboratorio se seleccionaron 
individuos de 60 mm de longitud (60 ± 2.1 mm de longitud y 1.3 ± 0.39 g de 
peso seco de carne) limpiándose de epibiontes. Los individuos seleccionados se 
mantuvieron durante 7 días en tanques de 19 l, entre 20 y 25 individuos por 
tanque, con un sistema de flujo abierto de agua de mar filtrada por 10 μm 
(Cartucho CUNO Super Micro-Wynd 10 μm), una temperatura entre 15 y 16 
ºC y una salinidad aproximada de 35.5‰. El agua de mar filtrada se enriqueció 
con una mezcla de microalga (Isochrysis aff. galbana) y sedimento pulverizado 
procedente de los fondos marinos de una batea, de tal modo que simulase el 
valor medio de materia particulada total (MPT) y el porcentaje orgánico 
(%ORG) observado en la Ría de Arousa. Para ello, los componentes de la dieta 
se mezclaron en una proporción en peso 40 : 60 (microalga : sedimento) hasta 
alcanzar una concentración de MPT de 1.2 mg l-1. 
 
Dietas experimentales 
Las preparación de las dietas experimentales se llevó a cabo mezclando 
Isochrysis aff. galbana) y sedimento pulverizado en proporción variable para 
cada dieta. El agua de mar que se empleó para la preparación de las dietas se 
filtró con un sistema de filtros de cartucho (CUNO Super Micro-Wynd 10, 5 y 
1 μm; CUNO Betapure 0.5 μm) con una luz de malla efectiva de 0.5 μm, y, a 




mantuvieron en tanques fuertemente aireados que proporcionaba una mezcla 
homogénea de los distintos componentes e impedían la sedimentación.  
 
La materia particulada total y particulada orgánica (MPO) de la dieta se 
determinaron gravimétricamente en filtros Whatman GF/C de 25 mm 
previamente calcinados (450 ºC durante 4 h). Después de filtrar, por triplicado, 
1 l de dieta, se eliminaron las sales mediante un lavado con 100 ml de solución 
isotónica de formiato amónico 0.5M. A continuación, los filtros se secaron a 
110 ºC durante 24 h y se pesaron para determinar la MPT. La determinación de 
la MPO se realizó tras calcinar los filtros durante 4 h a 450 ºC. Se utilizó una 
balanza analítica Sartorius micro M3P. 
 
La determinación de la clorofila se llevó a cabo por espectrofotometría. Se 
filtró, por triplicado, 1 l de dieta a través de filtros Whatman GFF de 25 mm. A 
continuación los filtros se congelaron a –20 ºC para facilitar la rotura celular y 
mejorar la extracción de la clorofila. La extracción se realizó añadiendo 5 ml 
de acetona al 90% que se dejó actuar durante 12 h. Transcurrido este período se 
centrifugó a 4500 rpm y 10 ºC durante 10 min para separar el extracto de los 
restos de filtro. La cuantificación se llevó a cabo utilizando la ecuación de 
Jeffrey & Welschmeyer (1997) para algas del reino Chromista: 
 
Chla = [(11.47 x E664 – 0.4 x E630) x v)] / V 
donde Chla es la cantidad de clorofila (μg l-1), E664 y E630 las absorbancias a 
664 nm y a 630 nm respectivamente, v el volumen de acetona empleada en la 
extracción (ml) y V el volumen de dieta filtrado (ml). También se midió la 
absorbancia a 750 nm para contrastar si en el extracto había restos de filtro que 
pudiesen alterar la medida. 
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Diseño experimental 
Las características (materia particulada total, materia particulada orgánica, 
calidad y clorofila) de cada una de las 16 dietas ensayadas se muestran en la 
Tabla 1. Para cada una de las dietas se dispusieron 7 cámaras individuales con 
un mejillón y 1 cámara que sirvió de blanco para la medida de la CR. La CR se 
estimó mediante el “Flow-Through Chamber Method” siguiendo la 
metodología descrita por Filgueira et al. (2006). La determinación de la CR se 
llevó a cabo cada 1.5 – 2.0 h durante 9 horas. Los individuos en los que se 
observaron puestas fueron eliminados de los análisis. Un problema de 
contaminación en uno de los tanques de cultivo de fitoplancton obligó a 
suspender las dietas 45.68 y 104.88 μg chla l-1 en la séptima hora de 
experimentación. La determinación de las características de las dietas 
experimentales se llevó a cabo 3 veces a lo largo de cada experimento. 
 
Tabla 1. Características (MPT, MPO, f y clorofila) de las dietas empleadas en los tres 
bloques de experimentos. La columna dieta indica las características teóricas de la 
dieta en términos de MPT y proporción microalga / sedimento. 
Dieta MPT  mg l-1
MPO  
mg l-1 f 
Chla  
μg l-1
MPT 1.2 1/99 1.17 ± 0.020 0.28 ± 0.007 0.27 ± 0.001 0.28 ± 0.027 
MPT 1.2 1/99 1.30 ± 0.015 0.40 ± 0.006 0.31 ± 0.001 0.30 ± 0.014 
MPT 1.2 3/97 1.26 ± 0.167 0.36 ± 0.036 0.28 ± 0.009 0.62 ± 0.028 
MPT 1.2 3/97 1.32 ± 0.056 0.41 ± 0.015 0.31 ± 0.021 0.75 ± 0.042 
MPT 1.2 5/95 1.13 ± 0.049 0.36 ± 0.022 0.32 ± 0.017 1.38 ± 0.014 
MPT 1.2 7/93 1.35 ± 0.056 0.43 ± 0.008 0.32 ± 0.011 1.95 ± 0.014 
MPT 1.2 7/93 1.27 ± 0.078 0.36 ± 0.012 0.28 ± 0.011 2.00 ± 0.042 
MPT 1.2 9/91 1.25 ± 0.062 0.37 ± 0.015 0.29 ± 0.005 2.08 ± 0.036 
MPT 3.0 13/87 2.83 ± 0.253 0.95 ± 0.028 0.34 ± 0.020 8.03 ± 0.476 
MPT 1.2 40/60 1.30 ± 0.018 0.66 ± 0.003 0.51 ± 0.005 9.14 ± 0.230 
MPT 1.0 40/60 1.27 ± 0.068 0.67 ± 0.016 0.53 ± 0.020 9.82 ± 0.111 
MPT 6.0 13/87 5.17 ± 0.149 1.76 ± 0.012 0.34 ± 0.012 15.08 ± 0.597 
MPT 3.0 40/60 3.46 ± 0.554 1.68 ± 0.096 0.49 ± 0.049 26.91 ± 0.451 
MPT 3.0 80/20 2.62 ± 0.061 2.31 ± 0.046 0.88 ± 0.008 45.68 ± 2.025 
MPT 6.0 40/60 5.51 ± 0.329 2.94 ± 0.115 0.53 ± 0.011 54.26 ± 0.213 




Estandarización de Tasa de Aclaramiento 
La CR se estandarizó en todos los casos a una talla de 60 mm de longitud, 
empleando la siguiente fórmula: 
CRest = CRexp x (Lest/Lexp)b 
Donde CRest es la tasa de aclaramiento estandarizada, CRexp la tasa de 
aclaramiento medida en el experimento, Lest la talla de estandarización, Lexp la 
talla del individuo experimental y b el exponente que relaciona la CR con la 
talla. En este caso se empleó como exponente de estandarización de la CR a la 
talla 1.72 (Filgueira et al. en preparación). 
 
Análisis estadístico 
La correlación entre las variables que caracterizan las dietas se analizaron 
mediante el coeficiente de correlación de Pearson. Las comparaciones de la CR 
entre dietas para un mismo tiempo y las comparaciones entre tiempo inicial y 
final para cada dieta se llevaron a cabo mediante pruebas t de Student para 
varianzas homogéneas. Los parámetros de los ajustes no lineales se estimaron 
mediante el algoritmo Levenberg-Marquardt, usando como función de pérdida 






Las características de las dietas (Tabla 1) presentan una correlación 
estadísticamente significativa, coeficiente de correlación de Pearson (CCP) 
chla – MPT = 0.771 p < 0.001; CCP chla – MPO = 0.983, p < 0.001; CCP 
MPT – MPO = 0.871, p < 0.001. Dada la elevada correlación de la clorofila 
con la MPO los resultados podrían ser explicados empleando indistintamente 
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ambas características, si bien, en todos los casos la varianza explicada 
mediante la clorofila fue superior a la explicada mediante la MPO (ver abajo), 
por lo que los resultados se describen en términos de clorofila. 
 
Evolución de la CR a lo largo del tiempo de experimentación 
La Figura 1 (a, b, c) muestra la evolución de la CR a lo largo del tiempo para 
las diferentes dietas ensayadas. La CR de las dietas con una concentración de 
clorofila comprendida entre 2.08 y 26.91 μg chla l-1 (Figura 1b) se mantiene 
constante a lo largo del experimento, con un valor medio de 3.5 ± 0.34 l h-1. En 
estas dietas no se observan diferencias significativas entre la CR al inicio y al 
final del experimento (Tabla 2). 
 
La CR en dietas con menos de 2.08 μg chla l-1 (Figura 1a), muestra un valor 
inicial de 3.7 ± 0.24 l h-1, similar (t = 1.226, g.l. = 10, p = 0.248) al observado 
en aquéllas con una clorofila comprendida entre 2.08 y 26.91 µg l-1. Sin 
embargo, se observa una caída a lo largo del tiempo, alcanzando al final de la 
experimentación una CR de 1.5 ± 0.42 l h-1. Este cambio entre el inicio y el 
final del período experimental es significativo para todas las dietas a excepción 
de la 1.95 μg chla l-1 (Tabla 2). 
 
El descenso de la CR a lo largo del tiempo también es significativo para las 
dietas con más de 26.91 μg chla l-1 (Figura 1c, Tabla 2). La CR observada en 
este rango de clorofila durante la primera hora de experimentación, 2.2 ± 0.76 l 
h-1, es menor a la observada en el resto de las dietas (t = 5.762, g.l. = 13, p < 
0.001). Este comportamiento se mantiene a lo largo del experimento, 
observándose en la dieta 104.88 μg chla l-1 la menor CR de todo el 



















0.28 0.30 0.62 0.75 1.38 1.95 2.00
 
Figura 1a. Tasa de aclaramiento promedio (CR, l h-1) a lo largo del tiempo para las 















2.08 8.03 9.14 9.82 15.08 26.91
 
Figura 1b. Tasa de aclaramiento promedio (CR, l h-1) a lo largo del tiempo para las 
diferentes dietas, expresadas en términos de clorofila (μg l-1). 
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Figura 1c. Tasa de aclaramiento promedio (CR, l h-1) a lo largo del tiempo para las 
diferentes dietas, expresadas en términos de clorofila (μg l-1). 
 
Tabla 2. Comparación entre la CR al comienzo y al final del experimento para cada 
dieta.  
Dieta t g.l. p 
0.28 μg chla l-1 4.316 8 0.003 
0.30 μg chla l-1 8.989 8 <0.001 
0.62 μg chla l-1 3.740 8 0.006 
0.75 μg chla l-1 5.002 12 <0.001 
1.38 μg chla l-1 4.693 12 0.001 
1.95 μg chla l-1 1.590 10 0.143 
2.00 μg chla l-1 9.068 12 <0.001 
2.08 μg chla l-1 0.135 10 0.895 
8.03 μg chla l-1 2.018 8 0.078 
9.14 μg chla l-1 1.307 12 0.216 
9.82 μg chla l-1 0.592 8 0.570 
15.08 μg chla l-1 0.298 10 0.772 
26.91 μg chla l-1 0.997 8 0.348 
45.68 μg chla l-1 2.399 8 0.043 
54.26 μg chla l-1 5.060 8 0.001 




Respuesta de la CR en función de las características de la dieta 
Dado el efecto significativo que ejerce el tiempo de experimentación, el estudio 
de la respuesta de la CR ante las características de la dieta se llevó a cabo en 
tres períodos: período inicial (tres primeras horas), período intermedio (a partir 
de la tercera hora hasta la sexta), período final (a partir de la séptima hora hasta 
la finalización del experimento).  
 
En el período inicial, la varianza explicada de la CR en función de la clorofila 
asciende al 72% (Regresión lineal simple). En función de la MPO se observa el 
mismo modelo de respuesta, explicando el 61% de la varianza, mientras que 
para la MPT no se observa ningún ajuste estadísticamente significativo. Los 
resultados experimentales de la relación CR vs. clorofila para este período 
(Figura 2a) se ajustan de forma estadísticamente significativa a una función 
lineal con pendiente negativa, lo que indica un descenso de la CR a medida que 
aumenta la clorofila de la dieta. Este ajuste podría estar sesgado por la 
distribución no uniforme de los datos a lo largo del eje X, por lo que se 
segregaron los casos en dos ajustes con el fin de corregir ese sesgo. El primer 
ajuste (chla ≤ 26.91 μg chla l-1) indica que la CR es constante para este rango 
de clorofila, mientras que el segundo (chla ≥ 26.91 μg chla l-1) indica, al igual 
que en el ajuste para todo el rango de dietas, un descenso de la CR con el 
aumento del contenido en clorofila de la dieta. 
 
En el período intermedio, la clorofila explica un 77% de la varianza de la CR 
(Regresión no lineal (James et al. 2001)). La MPO presenta el mismo modelo 
de ajuste que la clorofila, explicando el 69% de la varianza. Al igual que para 
el período inicial, no se observa ningún ajuste estadísticamente significativo 
para la MPT. La relación CR vs. clorofila para este período se ajusta a una 
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función no lineal (Figura 2b) en la que se aprecia un máximo de aclaramiento a 
concentraciones intermedias de clorofila (2.08 – 26.91 μg chla l-1).  
 
En el período final, la clorofila explica el 82% de la varianza de la CR (Modelo 
logístico modificado (Murado et al. 2002)). El mismo modelo es el que explica 
la mayor varianza para el caso de la MPO, un 57%. Al igual que en los 
períodos anteriores, no se observa ningún ajuste significativo para la relación 
CR vs. MPT. La respuesta CR vs. clorofila en este período (Figura 2c) se ajusta 
a una regresión no lineal que responde a una dinámica de inhibición, con un 
incremento de la CR con la clorofila hasta alcanzar un máximo a 
concentraciones intermedias (2.08 – 26.91 μg chla l-1), seguido por un 
descenso paulatino de la CR a medida que aumenta la clorofila de la dieta.  
 
La relación entre la CR y la clorofila de los tres períodos de tiempo analizados 
(Figura 2a, 2b y 2c) muestran una respuesta gradual, marcada por el descenso 
de la CR a lo largo del tiempo en las dietas con una clorofila inferior a 2.08 μg 
chla l-1 y superior a 26.91 μg chla l-1, que concuerda con lo observado en el 

























Figura 2a. Tasa de aclaramiento promedio (CR, l h-1) del período inicial de 
experimentación para las diferentes dietas, expresadas en términos de clorofila (μg 
chla l-1). La línea continua representa el ajuste lineal para todo el conjunto de datos 
(CR = -0.022 * chla + 3.63; r2 = 0.72, p < 0.01). La línea discontinua representan los 
ajustes lineales en función de la concentración de clorofila de la dieta: chla ≤ 26.91 μg 
l-1 (CR = 0.004 * chla + 3.49; r2 = 0.007, p = 0.782) y chla ≥ 26.91 μg l-1 (CR = -0.027 































Figura 2b. Tasa de aclaramiento promedio (CR, l h-1) del período intermedio de 
experimentación para las diferentes dietas, expresadas en términos de clorofila (μg 
chla l-1). La línea continua representa el ajuste no lineal CR = [2.755 * e0.0295 * chla] / [1 
+ (chla / 29.95)3.199] (r2 = 0.77, p < 0.001). 
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La caída de la CR a lo largo del tiempo en las dietas con menos de 2.08 μg chla 
l-1 (Figura 1a) y más de 26.91 μg chla l-1 (Figura 1c) pone de manifiesto la 
importancia del tiempo de experimentación en la respuesta de la CR. Este 
patrón de comportamiento ha sido observado previamente en la literatura 
(Tabla 3), si bien los diferentes estudios no pueden compararse en términos de 
clorofila por ser ésta una variable altamente dependiente de las condiciones de 
cultivo de la microalga. Los resultados recogidos en la Tabla 3 muestran una 
CR constante e independiente del tiempo de experimentación ante 
concentraciones intermedias de alimento (2000 – 30000 cells ml-1), mientras 
que ante concentraciones extremas, dietas con menos de 2000 cells ml-1 y más  
Figura 2c. Tasa de aclaramiento promedio (CR, l h-1) del período final para las 
diferentes dietas, expresadas en términos de clorofila (μg chla l-1). La línea continua 
representa el ajuste no lineal CR = [126.7 / (1 + chla)] * [1 / (1 + e0.12 * (3.14 – chla) ) - 1 / 
(1 + e0.12 * 3.14) )] (r2 = 0.82, p < 0.001). 




































Tabla 3. Tipo de respuesta (Reducción o Constante) de la CR ante diferentes dietas y tiempos de exposición para diferentes 
especies de moluscos bivalvos 
Respuesta Dieta Tiempo Especie Trabajo 
Reducción Bajas concentraciones de alimento 3 – 5 h Mytilus edulis Thompson & Bayne (1972) 
Reducción <1500 Phaeodactylum tricornutum cells ml-1 15-20 min Mytilus edulis Riisgård & Randløv (1981) 
Reducción Agua de mar 2189 partículas ml-1 130 min Mytilus edulis Newell et al. (2001) 
Constante 1500 – 30000 Phaeodactylum tricornutum cells ml-1 16 h Mytilus edulis Riisgård & Randløv (1981) 
Constante 2000 – 6000 Rhodomonas baltica. cells ml-1 6 h Mytilus edulis Riisgård (1991) 
Constante 4000 – 6000 Rhodomonas sp. cells ml-1 9 – 14 días Mytilus edulis Clausen & Riisgård (1996) 
Constante Agua de mar + microalga 7556 partículas ml-1 130 min Mytilus edulis Newell et al. (2001) 
Reducción 30000 Phaeodactylum tricornutum cells ml-1 2 h Mytilus edulis Riisgård & Randløv (1981) 
Reducción 15000 Rhodomonas baltica cells ml-1 2 h Mytilus edulis Riisgård (1991) 
Reducción 13000 Rhodomonas sp cells ml-1 + sedimento 4.8 mg l-1 9 – 14 d Mytilus edulis Clausen & Riisgård (1996) 
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de 30000 cells ml-1, muestran una reducción significativa de la CR. En 
contraposición a dichos estudios, Arifin & Bendell-Young (1997) observan una 
CR constante e independiente del tiempo de experimentación en Mytilus 
trossulus expuesto a una matriz de dietas compuestas por 5, 20 o 150 x 103 
cells ml-1 de Thalassiosira pseudonana y 0, 5, 20 y 50 mg l-1 sedimento, con la 
salvedad de la dieta 5 x 103 cells ml-1 : 5 mg l-1 que presenta una caída continua 
a lo largo de las 4 horas de experimentación. 
 
La respuesta en función del tiempo de experimentación y niveles de clorofila 
también se puede observar comparando la relación CR vs. chla de las tres 
primeras horas de experimentación (CR – Aguda, Figura 2a) con respecto a la 
relación a partir de la séptima hora hasta la finalización del experimento (CR – 
Adaptada, Figura 2c). Las diferencias en los ajustes indican la existencia de un 
efecto significativo del tiempo de experimentación sobre la CR, causado 
principalmente por la reducción de la CR – Adaptada en dietas de bajo 
contenido en clorofila. Los resultados observados a partir de la séptima hora de 
experimentación muestran que el ajuste CR – Adaptada vs. chla responde a una 
dinámica de inhibición, con un incremento rápido de la CR hasta alcanzar un 
máximo que es seguido por un descenso continuo. Este ajuste puede segregarse 
en función del contenido de clorofila a la cual se produce un cambio de 
comportamiento, 2.08 y 26.91 μg chla l-1, resultando en una respuesta 
secuencial en tres etapas (Figura 3):  
- Incremento exponencial de la CR en las dietas con una clorofila inferior 
a 2.08 μg l-1. 
- CR constante para aquellas dietas con una clorofila comprendida entre 
2.08 y 26.91 μg l-1. 






chla ≤  2,08 microg chla-1
y = 1,1977e0,3745x
R2 = 0,7219
2,08 ≤  chla ≤  26,91 microg chla-1
y = -0,0029x + 3,2958
R2 = 0,0131























Figura 3. Tasa de aclaramiento promedio (CR, en l h-1) del período final para las 
diferentes dietas, expresadas en términos de clorofila (μg chla l-1). Las líneas continuas 
representan tres ajustes realizados en función de la clorofila de la dieta (Ver leyenda). 
 
Dada la correlación estadísticamente significativa entre contenido en clorofila 
y contenido orgánico, se puede observar el mismo patrón de respuesta si se 
emplea como variable independiente el contenido orgánico de la dieta, aunque 
explicando menor varianza que con el ajuste de clorofila. En términos de MPO, 
el incremento exponencial de la CR se observa en dietas con menos de, 
aproximadamente, 0.4 mg orgánico por litro, la fase de aclaramiento constante 
en dietas con un MPO comprendido entre 0.4 y 1.7 mg orgánico por litro y la 
fase de reducción potencial en dietas con más de, aproximadamente, 1.7 mg 
orgánico por litro. Este patrón de respuesta es explicado de forma teórica por 
Winter (1978), el cual postula que “from a low threshold concentration 
onwards, filtration rate increases rapidly and is then kept constant up to a food 
concentration at which a maximum amount of food is ingested. As soon as this 
maximum ingestion rate is reached, the filtration rate decreases continuously 
in such a way that the amount of food ingested is kept constant”. Esta 
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explicación está de acuerdo con lo sugerido por Widdows et al. (1979) quien 
observa que por encima del umbral de producción de pseudoheces, el balance 
entre la tasa de aclaramiento y la producción de pseudoheces proporciona una 
tasa de ingestión constante en Mytilus edulis. Este patrón se observó en el 
medio natural en estudios con Perna canaliculus (Hawkins et al. 1999 y James 
et al. 2001) y Chlamys farreri (Hawkins et al. 2001). La respuesta diferencial 
ante la composición de la dieta evidencia un comportamiento altamente 
flexible. A bajas concentraciones de alimento, la regulación de la CR podría 
estar condicionada por el desequilibrio entre coste y rendimiento energético del 
proceso de alimentación (Widdows & Hawkins 1989). Mientras que a elevadas 
concentraciones de alimento, el ajuste de la CR podría responder al objetivo de 
mantener una tasa de ingestión constante (Winter 1973, James et al. 2001). En 
este sentido, Hawkins et al. (2001) sugieren que el volumen del tubo digestivo 
podría constituir la limitación morfológica que regula este comportamiento 
alimenticio. En este sentido, Willows (1992) desarrolló un modelo teórico que 
asume que el sistema digestivo está siempre lleno y, por lo tanto, el balance 
entre tasa de ingestión y tiempo de residencia del alimento en el sistema 
digestivo podría constituir el elemento regulador de la CR. 
 
CR ante concentraciones bajas de clorofila: Lower Trigger Level 
Thompson & Bayne (1972) observan “absence of any filtration activity before 
the addition of food” en Mytilus edulis, tras lo cual se produce un incremento 
rápido de la CR, que sugiere la existencia de un umbral por debajo del cual no 
se activa la filtración. Winter (1978) y Newell et al. (2001) también sugieren la 
existencia de este umbral. El “lower trigger level” para Mytilus edulis se ha 
establecido en torno a 0.5 – 1.0 μg chla l-1 (Riisgård & Randløv 1981, Clausen 
& Riisgård 1996, Dolmer 2000). En el presente estudio no se observa un cese 




Si bien, en aquéllas con un contenido en clorofila menor de 2.08 μg l-1 (Figura 
1a) se observa una caída significativa de la CR con el tiempo de 
experimentación (Tabla 2). Esta caída presenta una elevada variabilidad 
interindividual que se ve reflejada en el coeficiente de variación de Pearson del 
período final de experimentación (a partir de la séptima hora), el cual es 
significativamente mayor en las dietas con menos de 2.08 μg chla l-1 (Figura 4, 
p<0.001). La elevada variabilidad interindividual es consecuencia de una 
respuesta “todo o nada”, individuos que aclaran empleando su máxima 
capacidad en contraposición a otros que cesan su actividad filtradora. Esta 
respuesta dicotómica de la CR ante dietas con menos de 2.08 μg chla l-1 sugiere 
un mecanismo de regulación encendido / apagado en vez de un mecanismo de 



















Figura 4. Coeficiente de variación de Pearson de la tasa de aclaramiento del período 
final para las diferentes dietas, expresadas en términos de clorofila (μg chla l-1). 
 
Dada la definición de “lower trigger level” y la ausencia de un cese de 
filtración en todos los individuos expuestos a una misma dieta, en el presente 
estudio no se puede hablar estrictamente de “lower trigger level”. Si bien, se 
puede afirmar que, bajo las condiciones experimentales descritas, una dieta con 
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una concentración de clorofila inferior a 2.08 μg l-1 puede desencadenar el cese 
completo de la filtración en determinados individuos de Mytilus 
galloprovincialis. Esta concentración de clorofila podría constituir el umbral de 
condiciones adversas a partir del cual el coste del proceso de alimentación no 
se compensa con el rendimiento energético del alimento ingerido (Widdows & 
Hawkins 1989). La reducción de la CR en exposiciones prolongadas a dietas 
con baja concentración de alimento puede interpretarse como una respuesta 
fisiológica que permite reducir el transporte de agua a través de las branquias y 
la cavidad del manto, con el fin de reducir la respiración y consecuentemente la 
tasa metabólica (Jørgensen et al. 1988). La CR residual observada en algún 
individuo puede interpretarse como una apertura parcial de las valvas que 
permita una reducción del metabolismo evitando la entrada en anaerobiosis 
(Widdows et al. 1979). 
 
CR ante concentraciones elevadas de clorofila: Saturation reduction 
Diversos estudios muestran un descenso de la CR a partir de una concentración 
del alimento que permite una CR máxima. Así, para Mytilus edulis, Riisgård 
(1991) lo establece en torno a 19 μg chla l-1 y Clausen & Riisgård (1996) en 
16.25 μg chla l-1. Riisgård (2001a) predice mediante un modelo teórico que el 
“incipient saturation level” se sitúa en torno a 5 μg l-1. En el caso de Perna 
canaliculus, Hawkins et al. (1999) lo establecen en 1.11 ± 0.42 μg chla l-1, 
mientras que James et al. (2001) lo fijan en 0.45 μg chla l-1. Para Chlamys 
farreri, Hawkins et al. (2001) observan la CR máxima en 5 μg chla l-1.  
 
A partir de los resultados del presente estudio se puede establecer que, bajo las 
condiciones experimentales descritas, aquellas dietas con un contenido en 




galloprovincialis. La reducción del aclaramiento se lleva a cabo desde el 
comienzo de la experimentación (Figura 2a, 2b y 2c). Los bajos coeficientes de 
variación de Pearson (Figura 4) obtenidos para estas dietas indican que la 
respuesta de la CR es homogénea para todos los individuos experimentales, es 
decir, no se aprecia una respuesta “todo o nada”. La respuesta homogénea de 
todos lo individuos experimentales junto con el descenso progresivo de la CR a 
medida que se incrementa el contenido en clorofila de la dieta (Ajuste 
Potencial en Figura 4) sugiere que el “saturation reduction” está controlado por 
un mecanismo de control progresivo.  
 
La reducción de la CR a elevadas concentraciones de alimento ha sido 
ampliamente observada en la bibliografía (Windows et al. 1979, Kiørboe et al. 
1980, Riisgård & Randløv 1981, Riisgård 1991, Newell & Shumway 1993, 
Clausen & Riisgård 1996, Smaal & Twisk 1997, Hawkins et al. 1999, Hawkins 
et al. 2001, James et al. 2001, Velasco & Navarro 2002), si bien, no existe 
consenso sobre la finalidad de este proceso. Riisgård (1991) observa que el 
patrón de reducción de la CR ante concentraciones elevadas de alimento es 
independiente de la composición de la dieta, por lo que afirma que la reducción 
es una respuesta ante condiciones adversas y no una respuesta fisiológica ante 
el cambio de las condiciones del medio. Del mismo modo, Clausen & Riisgård 
(1996) no observan una respuesta progresiva en función de la composición de 
la dieta, sino que aprecian una concentración de alimento a partir de la cual 
existe un comportamiento radicalmente distinto que marcaría el umbral de 
condiciones adversas. Los resultados del presente estudio muestran un ajuste 
estadísticamente significativo de la CR con el contenido en clorofila de la 
dieta, lo que indica que la regulación de la CR se lleva a cabo como respuesta 
ante las condiciones del medio y no simplemente como resultado de una 
exposición a condiciones adversas. Esta respuesta puede interpretarse como un 
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ajuste fisiológico para lograr una optimización de la energía (Winter 1978, 
Bayne et al. 1993, Velasco & Navarro 2002), regulación en la que también 
pueden intervenir los procesos de selección y rechazo en el ctenidio y en los 
palpos (Shumway et al. 1985, Bayne et al. 1993).  
 
Consideraciones generales 
La máxima CR (estandarizada a un mejillón de 60 mm) del presente trabajo, 
4.32 l h-1, es similar a la observada para Mytilus galloprovincialis bajo 
condiciones naturales (Navarro et al. 1991, Iglesias et al. 1996a, Babarro et al. 
2000a) y bajo condiciones de laboratorio con una dieta 40 : 60 (Isochrysis aff. 
galbana : sedimento) y 1.2 mg l-1 (Labarta et al. 1997). 
 
Los resultados del presente estudio muestran que el tiempo ejerce un efecto 
estadísticamente significativo en la CR, tal y como se observa en la reducción 
de la CR a exposiciones prolongadas ante dietas con un contenido en clorofila 
extremo. Esta reducción es más acusada a bajas concentraciones de clorofila en 
la dieta. Aunque no se puede determinar en sentido estricto el “lower trigger 
level”, se puede afirmar que la exposición a una concentración de clorofila 
inferior a 2.08 μg l-1, o aproximadamente 0.4 mg orgánico l-1 dada la elevada 
correlación entre clorofila y contenido orgánico, provoca una respuesta 
dicotómica en la CR de los individuos. Esta respuesta está controlada por un 
mecanismo de control encendido / apagado donde los individuos filtran 
empleando su máxima capacidad o bien cesan su actividad filtradora. Ante 
dietas con una concentración de clorofila superior a 2.08 μg l-1 el individuo 
filtra empleando su máxima capacidad. Esta respuesta se mantiene constante 
hasta alcanzar el “saturation reduction”, umbral situado en torno a 26.91 μg 
chla l-1, o aproximadamente 1.7 mg orgánico l-1, a partir del cual se produce 




progresivo. El patrón de respuesta para todo el conjunto de dietas se 
corresponde con lo observado para otros organismos filtradores (Hawkins et al. 
1999, James et al. 2001 y Hawkins et al. 2001) y con lo propuesto de forma 
teórica por Winter (1978), evidenciando una respuesta altamente flexible de la 































































Capítulo 4. Tasa de aclaramiento de Mytilus galloprovincialis en 
exposiciones de corto período ante variables no correlacionadas  

















































Se realizaron 32 experimentos en los que se determinó la tasa de aclaramiento 
(CR) en Mytilus galloprovincialis ante una matriz de dietas que simula el rango 
de condiciones tróficas de su hábitat natural, las Rías Gallegas. Las dietas 
experimentales se prepararon empleando sedimento pulverizado, Isochrysis aff. 
galbana y Spartina sp. pulverizada, que permiten la preparación de las dietas 
evitando la correlación entre las variables empleadas para su caracterización: 
materia particulada total (MPT), calidad (f = materia particulada orgánica 
(MPO) / MPT) y clorofila. Este diseño experimental permite (1) determinar las 
variables del seston que afectan en mayor medida a la CR y (2) establecer un 
patrón de respuesta de la CR en función de las condiciones tróficas del medio. 
Los resultados del presente trabajo ponen de manifiesto que Mytilus 
galloprovincialis ejerce una regulación de la CR en función de la clorofila, la 
MPT y la calidad de la dieta (f), observando una reducción de la CR 
relacionada con el incremento de la proporción de materia orgánica de baja 
digestibilidad (fdetritus =  MPO de origen Spartina sp. / MPTtotal). Por otra parte, 
aunque se observa un máximo de aclaramiento a concentraciones de seston en 
torno a 1.2 mg l-1, la CR presenta una respuesta de relativa estabilidad, como 
pone de manifiesto el bajo coeficiente de variación de la CR (3.9±0.42 l h-1, 
coeficiente de variación de Pearson 10.7%) observada cuando se excluyen 
aquellas dietas de baja digestibilidad (fdetritus > 0.4). Esta situación de relativa 
estabilidad podría indicar que la regulación de la tasa de aclaramiento bajo las 
condiciones tróficas de las Rías Gallegas, ecosistemas de baja carga de seston, 
en períodos de corta exposición, no parece estar determinada por la 
concentración de clorofila ni por la disponibilidad de alimento, sino por una 
retroalimentación fisiológica, que en el caso de esta experimentación estaría 
determinada por el porcentaje orgánico de baja digestibilidad de la dieta. 
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Introducción 
El modelado y simulación de los sistemas ecológicos aportan gran información 
sobre su funcionamiento, organización y cambio (Odum & Odum 2000), por 
ello, constituyen herramientas de gran valor para la toma de decisiones 
relacionadas con la gestión de las áreas objeto de estudio. En el contexto de la 
miticultura, uno de los puntos clave del modelado es la estimación de la 
energía ingerida bajo diferentes condiciones tróficas. Este proceso no depende 
exclusivamente de la filtración y retención de partículas del alimento en el 
sistema branquial, medida como tasa de aclaramiento (CR), puesto que bajo 
condiciones tróficas con elevada carga de seston, la selección preingestiva de 
las partículas en suspensión constituye otro proceso de importancia (Bayne et 
al. 1993, Ward & Shumway 2004). Sin embargo, en ecosistemas de baja carga 
de seston como son las Rías Gallegas (materia particulada orgánica < 3 mg l-1), 
donde la mayor parte del seston disponible es fitoplancton (Figueiras et al. 
2002), los procesos selectivos pueden tener una menor importancia, por lo que, 
la adquisición de energía dependerá fundamentalmente de la tasa de 
aclaramiento. 
 
 La respuesta de la tasa de aclaramiento de Mytilus sp. ante diferentes dietas ha 
sido ampliamente estudiada en la literatura científica (ver revisión por Bayne et 
al. 1993). Algunos autores consideran que la CR es constante y máxima hasta 
un cierto límite de concentración de materia particulada total, por encima del 
cual se observa un fuerte descenso (Winter 1973, 1978, Raillard et al. 1993, 
Smaal & Twist 1997). Fernández-Reiriz et al. (en evaluación) a partir de un 
análisis del comportamiento alimentario del Mytilus galloprovincialis en las 
Rías Gallegas observan que la CR no está impulsada generalmente por la 




tanto, la CR podría cambiar incluso ante concentraciones de seston bajas, 
contradiciendo la asunción de una CR estable. 
 
Los estudios en torno a la respuesta o regulación de la tasa de aclaramiento 
ante diferentes condiciones ambientales se han desarrollado en laboratorio, 
bajo condiciones controladas (Hawkins et al. 2002), o en el medio natural 
(Navarro et al. 1991, Iglesias et al. 1996b, Babarro et al. 2000 a y b, 
Fernández-Reiriz et al. en evaluación). En los trabajos en laboratorio es posible 
establecer las respuestas fisiológicas a rangos predefinidos de variables 
ambientales e identificar curvas o superficies de respuesta que definan el 
comportamiento alimentario. Aunque esta es una línea de investigación de 
amplia producción, no se han podido establecer conclusiones consistentes, bien 
por deficiencias metodológicas o bien por deficiencias experimentales. Entre 
estas deficiencias cabe destacar la no consideración de la correlación entre las 
variables empleadas en la caracterización de las dietas, que conlleva que la 
interpretación de los resultados esté siempre sujeta a la interacción entre ellas. 
Del mismo modo, también dede considerarse el efecto que ejerde el tiempo de 
experimentación, que en exposiciones prolongadas a dietas extremas ocasiona 
una reducción de la CR (Filgueira et al. en evaluación). Además, la fluctuación 
en cortos períodos de la composición del seston característica del medio natural 
(Hawkins et al. 1996), aconseja experimentos de corto período puesto que son 
los que mejor reproducirían la variabilidad de las condiciones tróficas del 
medio natural. 
 
En el presente trabajo se ha estudiado la respuesta de la tasa de aclaramiento de 
Mytilus galloprovincialis ante un conjunto de dietas que simula el rango de 
condiciones tróficas de su hábitat natural, las Rías Gallegas. Para ello, se han 
empleado tres componentes (sedimento pulverizado, Isochrysis aff. galbana y 
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una matriz orgánica a base de Spartina sp. pulverizada) que permiten la 
preparación de las dietas evitando la correlación entre las siguientes variables: 
materia particulada total (MPT), calidad (f = materia particulada orgánica / 
MPT) y clorofila (chla). De acuerdo a lo expuesto anteriormente y a estas 
consideraciones experimentales, en el presente estudio se establecieron los 
siguientes objetivos: (1) determinar cuales son las variables del seston que 
afectan en mayor medida a la tasa de aclaramiento de Mytilus galloprovincialis 
y (2) establecer un patrón de respuesta de la tasa de aclaramiento ante las 
condiciones tróficas de su hábitat natural en las Rías Gallegas. 
 
 
Material y Métodos 
 
Recogida y aclimatación de los mejillones 
Los mejillones, Mytilus galloprovincialis, se recogieron en una batea situada en 
la Ría de Arousa (Galicia, NW Spain). En el laboratior se seleccionaron 
individuos de 60 mm de longitud (59 ± 2.5 mm de longitud) y se limpiaron de 
epibiontes. Los individuos seleccionados se mantuvieron en aclimatación 
durante 7 días en tanques de 19 l, entre 20 y 25 individuos por tanque, con un 
sistema de flujo abierto de agua de mar filtrada por 10 μm (Cartucho CUNO 
Super Micro-Wynd 10 μm), una temperatura entre 15 y 16 ºC y una salinidad 
aproximada de 35.5‰. El agua de mar filtrada se enriqueció con una mezcla de 
microalga (Isochrysis aff. galbana) y sedimento (40 : 60 en peso, microalga : 
sedimento) suministrada con una bomba peristáltica a un flujo constante, que 






En la preparación de las dietas experimentales se emplearon tres componentes: 
Isochrysis aff. galbana, detritus liofilizado de Spartina sp. y sedimento 
pulverizado procedente del fondo de una batea, que se mezclaron en una 
proporción variable en función de la dieta diseñada. El detritus de Spartina sp. 
y el sedimento se tamizaron a través de una malla de nylon de 50 μm de luz de 
malla. El agua de mar que se empleó para la preparación de las dietas se filtró 
con un sistema de filtros de cartucho (CUNO Super Micro-Wynd 10, 5 y 1 μm; 
CUNO Betapure 0.5 μm) con una luz de malla efectiva de 0.5 μm, y, a 
continuación se sometió a un tratamiento con luz ultravioleta. Las dietas se 
mantuvieron en tanques fuertemente aireados que proporcionaban una mezcla 
homogénea de los distintos componentes e impedían la sedimentación. 
 
La determinación de las características de las dietas experimentales se llevó a 
cabo 3 veces a lo largo de cada experimento. El contenido total (MPT) y 
orgánico (MPO) de la dieta se determinó gravimétricamente en filtros 
Whatman GF/C de 25 mm previamente calcinados (450 ºC durante 4 h). 
Después de filtrar 1 l de dieta, por duplicado, se eliminaron las sales mediante 
un lavado con 100 ml de solución isotónica de formiato amónico 0.5M. A 
continuación, los filtros se secaron a 110 ºC durante 24 h y se pesaron para 
determinar la MPT. La determinación de la MPO se realizó tras calcinar los 
filtros durante 4 h a 450 ºC. Para la determinación de la clorofila, se filtró, por 
duplicado, entre 0.25 y 1.0 l de dieta (la cantidad osciló en función de la MPT) 
a través de filtros Whatman GFF de 25 mm. A continuación los filtros se 
congelaron a –20 ºC para facilitar la rotura celular y mejorar la extracción de la 
clorofila. Dicha extracción se realizó añadiendo 5 ml de acetona al 90% que se 
dejó actuar durante 12 h. Transcurrido este período se centrifugó a 4500 rpm y 
10 ºC durante 10 min para separar los restos del filtro del extracto. La 
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determinación se llevó a cabo por espectrofotometría utilizando la ecuación de 
Jeffrey & Welschmeyer (1997) para algas del reino Chromista: 
 
Chla = [(11.47 x E664 – 0.4 x E630) x v)] / V 
 
donde Chla es la cantidad de clorofila (μg l-1), E664 y E630 las absorbancias a 
664 nm y a 630 nm respectivamente, v el volumen de acetona empleada en la 
extracción (ml) y V el volumen de dieta filtrado (ml). También se midió la 
absorbancia a 750 nm para contrastar si en el extracto había restos de filtro que 
pudiesen alterar la medida. 
 
En el diseño de las características que definen las dietas experimentales 
(clorofila (chla), materia particulada total (MPT) y calidad (f)) se siguieron dos 
criterios: (1) debían cubrir los rangos de variación típicos observados las Rías 
Gallegas, (2) no debían presentar correlaciones estadísticamente significativas 
entre ellas. La Tabla 1 muestra las características de las 32 dietas ensayadas. La 
Tabla 2 muestra el rango de condiciones tróficas observadas en las Rías 
Gallegas y las ensayadas en el presente estudio. Los valores de MPO y calidad 
ensayados cubren el rango observado en la ría. La MPT estudiada se 
corresponde con lo observado en el medio, con la salvedad de que en el 
presente estudio no se recogen los eventos esporádicos de tormentas que 
suponen un incremento brusco de la componente inorgánica del seston. En el 
caso de la clorofila, el rango ensayado abarca el 89.4% de los días muestreados 
en una serie de 9 años de muestreo (833 días de muestreo, PROVIGO 1996), 
quedando fuera del estudio eventos puntuales e intensos de blooms 





Tasa de aclaramiento 
La CR se estimó mediante el “Flow-Through Chamber Method” siguiendo la 
metodología descrita por Filgueira et al. (2006). La medida de la CR se llevó a 
cabo en 10 individuos. Cada experimento se prolongó durante 4 h, tomándose 
muestras para la medida de la CR al completar la segunda, tercera y cuarta 
hora.  
La CR se estandarizó en todos los casos a una talla de 60 mm de longitud, 
empleando la siguiente fórmula: 
 
CRest = CRexp x (Lest/Lexp)b 
 
Donde CRest es la tasa de aclaramiento estandarizada, CRexp la tasa de 
aclaramiento medida en el experimento, Lest la talla de estandarización, Lexp la 
talla del individuo experimental y b el exponente que relaciona la CR con la 
talla. En este caso se empleó como exponente de estandarización de la CR a la 
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Tabla 1. Composición (Fito: Isochrysis aff. galbana; Sed: sedimento; Detrit: Spartina 
sp.) y características de las dietas ensayadas: materia particulada total (MPT), mataria 
particulada orgánica (MPO), calidad (f = MPO / MPT) y contenido en clorofila (chla). 
Composición MPT mg l-1
MPO 
mg l-1 f 
chla 
μg l-1
Fito / Sed 1.28±0.05 0.38±0.03 0.30±0.007 0.20±0.072 
Fito / Sed 1.57±0.08 0.44±0.02 0.28±0.004 0.34±0.013 
Fito / Sed / Detrit 1.34±0.08 0.95±0.04 0.71±0.004 0.48±0.013 
Fito / Sed / Detrit 1.49±0.10 1.05±0.04 0.70±0.002 0.58±0.010 
Fito / Sed / Detrit 1.57±0.04 1.07±0.01 0.68±0.007 0.61±0.067 
Fito / Sed / Detrit 1.62±0.03 1.05±0.07 0.64±0.003 0.66±0.017 
Fito / Sed 1.35±0.07 0.48±0.03 0.36±0.006 0.71±0.041 
Fito / Sed 1.13±0.04 0.45±0.03 0.40±0.009 0.88±0.036 
Fito / Sed / Detrit 0.39±0.03 0.21±0.01 0.54±0.002 1.14±0.059 
Fito / Sed / Detrit 0.95±0.10 0.49±0.02 0.52±0.003 1.17±0.044 
Fito / Sed 1.07±0.04 0.46±0.02 0.43±0.009 1.76±0.084 
Fito / Sed 1.11±0.11 0.42±0.02 0.37±0.002 1.93±0.087 
Fito / Sed / Detrit 1.15±0.02 0.54±0.01 0.47±0.001 1.94±0.084 
Fito / Sed 1.75±0.16 0.52±0.01 0.29±0.005 2.00±8.024 
Fito / Sed 1.23±0.06 0.49±0.01 0.40±0.006 2.73±0.130 
Fito / Sed 0.90±0.02 0.47±0.02 0.52±0.003 2.74±0.094 
Fito / Sed 1.33±0.08 0.49±0.01 0.37±0.001 2.82±0.124 
Fito / Sed / Detrit 1.09±0.13 0.60±0.08 0.55±0.003 3.10±0.044 
Fito / Sed / Detrit 1.06±0.10 0.65±0.04 0.61±0.002 3.37±0.067 
Fito / Sed 1.23±0.03 0.61±0.03 0.49±0.001 3.38±0.144 
Fito / Sed 0.60±0.03 0.36±0.03 0.60±0.002 4.00±0.067 
Fito / Sed 1.11±0.11 0.42±0.02 0.37±0.002 4.19±0.146 
Fito / Sed / Detrit 1.07±0.08 0.54±0.03 0.50±0.008 4.27±0.131 
Fito / Sed / Detrit 0.92±0.04 0.51±0.01 0.56±0.001 5.22±0.018 
Fito / Sed 0.76±0.04 0.48±0.02 0.62±0.002 5.40±0.112 
Fito / Sed 1.09±0.10 0.77±0.01 0.70±0.005 5.47±0.185 
Fito / Sed 1.26±0.02 0.59±0.01 0.47±0.006 5.49±0.099 
Fito / Sed / Detrit 0.90±0.07 0.54±0.03 0.59±0.002 5.74±0.127 
Fito / Sed 1.20±0.01 0.86±0.01 0.71±0.005 5.88±0.182 
Fito / Sed 1.24±0.12 0.57±0.02 0.46±0.003 5.96±0.167 
Fito / Sed 0.79±0.03 0.49±0.03 0.62±0.003 6.37±0.032 








Tabla 2. Condiciones tróficas observadas en las Rías Gallegas y ensayadas en el 
presente trabajo. Materia particulada total (MPT), materia particulada orgánica 
(MPO), calidad (f = MPO / MPT) y contenido en clorofila (chla). Elaboración a partir 
de PROVIGO (1996), Babarro (2000a) y datos propios no publicados. 
  MPT (mg l-1) MPO (mg l-1) f chla (μg l-1) 
Máximo 2.56 1.00 0.63 34.2 
Mínimo 0.49 0.28 0.27 0.1 Ría 
Media 1.05 0.48 0.48 4.6 
Máximo 1.75 1.08 0.71 8.8 Experimento 
Mínimo 0.39 0.21 0.28 0.2 
 
Protocolo de cálculo de modelos de regresión: CR vs. MPT, f, chla 
El cálculo y la selección de la regresión que mejor explicó los resultados 
experimentales de la CR se llevó a cabo a partir del siguiente protocolo: 
- Se calculó la varianza de todos los modelos mediante regresión múltiple 
utilizando el Best Subsets Procedure de Statistica 6.0. Esta técnica de 
regresión calcula la varianza de todos los submodelos posibles, desde 
aquellos que consideran un único término hasta el submodelo más 
completo, combinación de todas las variables independientes. En este 
caso, se consideraron como variables independientes los términos 
lineales de las variables empleadas para caracterizar las dietas (MPT, f 
y chla), sus términos cuadráticos, así como sus interacciones de primer 
orden. 
- Se consideró que la regresión que mejor explicaba los resultados 
experimentales era aquella que explicaba la mayor varianza y cuyos 
parámetros eran estadísticamente significativos al aplicar una regresión 
no lineal usando el algoritmo Levenberg-Marquardt y mínimos 
cuadrados como función de pérdida. Los análisis se realizaron con el 
paquete estadístico Statistica 6.0. 
- En caso de que la varianza explicada por dos regresiones con distinto 
número de parámetros fuese similar se empleó el Akaike’s Information 
Criterion (Motulsky & Christopoulos 2004) para discriminar la 
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regresión que mejor explicaba los resultados experimentales. Este 
criterio calcula un coeficiente de comparación para cada regresión a 
partir del número de casos, número de parámetros y la suma de 





La Tabla 1 muestra las características (clorofila, materia particulada total y 
calidad) de las 32 dietas ensayadas. El análisis de correlación de Pearson no 
muestra ninguna correlación estadísticamente significativa entre ellas (chla-
MPT: Corr. Pearson = -0.288, p = 0.110; chla-f: Corr. Pearson = 0.252, p = 
0.163; MPT-f: Corr. Pearson = -0.235, p = 0.196). 
 
Modelos de regresión: CR vs. MPT, f, chla 
De acuerdo al protocolo propuesto, la regresión no lineal que mejor explica los 
resultados experimentales observados para la CR incluye los términos lineales 
de f, MPT y chla, así como el término cuadrático de la MPT y la interacción f x 
chla. La superficie de respuesta se ajusta a la siguiente ecuación: 
 
CR=-7.15x f -0.61x chla +8.12x MPT -3.48x MPT2 +1.35x chla x f +2.45 (Eq. 1) 
r2 = 0.85, p < 0.001, n = 32 
 
A partir de los parámetros de la ecuación obtenida se observa un máximo de 
aclaramiento a una concentración de seston de 1.17 mg l-1. 
Del mismo modo que se calculó el mejor ajuste considerando simultáneamente 
las tres variables empleadas para la caracterización de las dietas, se realizó un 




aproximación par a par permite un análisis por partes del modelo completo, 
proporcionando un conocimiento de las relaciones entre las variables 
explicativas más detallado. Por otra parte, permite una visualización de los 
resultados en diagramas 3D, facilitando la representación de las superficies de 
respuesta. 
  
La Figura 1a muestra los resultados experimentales de la CR en función de la 
calidad (f) y la MPT de la dieta. La regresión no lineal que mejor explica los 
resultados se representa en la Figura 1b y se ajusta a la siguiente ecuación: 
 
CR = 17.68 x MPT - 5.27 x MPT2 - 11.04 x MPT x f + 10.80 x f - 8.47 (Eq. 2) 
r2 = 0.78, p < 0.001, n = 32 
 
Al igual que en la Eq. 1, el término cuadrático evidencia un MPT óptimo al 
cual se alcanza un máximo de aclaramiento, sin embargo, el término 
interacción MPT x f implica que este MPT óptimo varíe en función de la 
calidad (f) de la dieta. Con objeto de identificar el MPT óptimo al cual se 
produce un máximo de aclaramiento se aplicó cálculo diferencial. La ecuación 
resultante (Eq. 3) describe el MPT óptimo en función de la calidad de la dieta 
(f) que proporciona tasas de aclaramiento máximas: 
 





























Figura 1. A. Tasa de aclaramiento promedio para las dietas experimentales 
caracterizadas en términos de material particulado total y calidad. B. Representación 
de la regresión no lineal que mejor explica los resultados experimentales (Eq. 2). 
 
La Figura 2a muestra los resultados experimentales de la CR en función de la 
MPT y el contenido en clorofila de la dieta. La regresión no lineal que mejor 




superficie de respuesta se representa en la Figura 2b y se ajusta a la siguiente 
ecuación: 
CR = 9.97 x MPT - 4.34 x MPT2 - 1.78 (Eq. 4) 
r2 = 0.36, p < 0.001, n = 32 
 
Al igual que en las superficies de respuesta descritas previamente (Eq. 1 y Eq. 
2) se observa un máximo de aclaramiento, que en este caso se corresponde con 
una concentración de seston de 1.15 mg l-1. 
 
Los resultados experimentales para el par de variables chla y f se muestran en 
la Figura 3a. La regresión que mejor explica los resultados experimentales se 
muestra en la Figura 3b y se ajusta a la siguiente ecuación: 
 
CR = - 7.63 x f – 0.56 x chla + 1.33 x f x chla + 7.01 (Eq. 5) 
r2 = 0.62, p < 0.001, n = 32 
 
En la Figura 3a se puede observar un cambio de comportamiento de la CR que 
depende en primer término de la concentración de clorofila de la dieta. Así, el 
rango de clorofila comprendido entre 1.18 y 1.75 μg l-1 constituye un umbral 
que delimita un cambio de respuesta de la CR, observándose por encima de 
dicho umbral una respuesta constante de la CR mientras que por debajo se 
aprecia una caída significativa en aquellas dietas con mayor calidad. De este 
modo, si se segregan los resultados experimentales en función del contenido en 
clorofila de la dieta, por encima del umbral 1.18 – 1.75 μg chla l-1 y para todo 
el rango de calidad (f) estudiado, la CR se mantiene constante, no pudiendo 
establecer ningún tipo de regresión estadísticamente significativa entre CR, 
chla y f. Mientras que, para aquellas dietas con un contenido en clorofila 
inferior a dicho umbral, la regresión no lineal mantiene los mismos términos 
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que en la Eq. 5, si bien, incrementa la variabilidad explicada desde un 62% 


























Figura 2. A. Tasa de aclaramiento promedio para las dietas experimentales 
caracterizadas en términos de material particulado total y clorofila. B. Representación 





























Figura 3. A. Tasa de aclaramiento promedio para las dietas experimentales 
caracterizadas en términos de calidad y clorofila. B. Representación de la regresión no 
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La segregación de los resultados experimentales en función del umbral de 
clorofila 1.18 – 1.75 μg chla l-1 también supone un cambio en la regresión que 
mejor explica la CR cuando se consideran simultáneamente MPT, f y chla (Eq. 
1). Así, para aquellas dietas que presentan un contenido en clorofila por encima 
de dicho umbral, la regresión que mejor explica la CR pasa a depender 
exclusivamente de la MPT. La superficie de respuesta se muestra en la Figura 4 
y se ajusta a la siguiente ecuación: 
 
CR = 5.13 x MPT - 2.04 x MPT2 + 0.76 (Eq. 6) 
r2 = 0.56, p < 0.001, n = 22 
 
La relación cuadrática de la CR con la MPT indica la existencia de un máximo 

















Figura 4. Tasa de aclaramiento promedio para las dietas experimentales con un 
contenido en clorofila superior al umbral 1.18 – 1.75 μg chla l-1, caracterizadas en 
términos de material particulado total y representación de la regresión no lineal que 





Por otra parte, en aquellas dietas con un contenido en clorofila inferior al 
umbral 1.18 – 1.75 μg chla l-1, la regresión que mejor explica la respuesta de la 
CR se simplifica con respecto al ajuste que considera simultáneamente todas 
las dietas (Eq. 1), desapareciendo los términos en los que intervenía la clorofila 
de la dieta. La superficie de respuesta se muestra en la Figura 5 y se ajusta a la 
siguiente ecuación: 
 
CR = 7.51 x MPT - 3.01 x MPT2 - 6.86 x f + 2.26 (Eq.7, Figura 5) 
r2 = 0.89, p < 0.001, n = 10 
 
La relación cuadrática de la CR con la MPT indica la existencia de un máximo 






















Figura 5. Representación de la regresión no lineal que mejor explica los resultados 
experimentales de aquellas dietas con un contenido en clorofila inferior al umbral 1.18 
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El análisis de los resultados experimentales en función de las variables 
independientes agrupadas par a par permite establecer que la concentración de 
clorofila de la dieta constituye un umbral, 1.18 – 1.75 μg chla l-1, que marca un 
cambio abrupto en la respuesta de la CR. La segregación de los resultados 
experimentales en función de este umbral de clorofila simplifica los modelos 
de respuesta de la CR. En primer lugar, los términos en los que interviene el 
contenido en clorofila de la dieta dejan de formar parte de las regresiones que 
mejor explican los resultados experimentales. Por lo tanto, el contenido en 
clorofila de la dieta actúa en la regulación de la CR como una variable umbral, 
pero no como una variable continua que ejerce un control en todo el rango de 
clorofila estudiado. El cambio de comportamiento de la CR en función de la 
clorofila determina dos modelos de respuesta. Por una parte, la exposición de 
los individuos ante dietas con una concentración de clorofila inferior a dicho 
umbral proporcionan respuestas extremas, con un rango de variación de la CR 
comprendido entre 1.0 y 5.0 l h-1, que puede ser explicado en términos de MPT 
y calidad (f), con un máximo de aclaramiento a una concentración de seston de 
1.25 mg l-1, y una relación inversa entre CR y calidad de la dieta.  
 
Por otra parte, la exposición a dietas con un contenido en clorofila superior a 
dicho umbral proporciona una respuesta más estable de la CR, con un rango de 
variación comprendido entre 3.2 y 4.3 l h-1, que se explica únicamente a través 
de la MPT de la dieta, observándose un máximo de aclaramiento a una 
concentración de seston de 1.26 mg l-1, similar al observado en las dietas por 







Un gran número de trabajos han establecido que los bivalvos regulan su tasa de 
aclaramiento (CR) con el fin de lograr una optimización de la energía (Winter 
1978, Widdows et al. 1979, Bayne et al. 1993, Velasco & Navarro 2002). Esta 
respuesta fisiológica se ha estudiado a través de relaciones funcionales entre la 
CR y diferentes variables ambientales. En el presente estudio se ha establecido 
que, bajo las condiciones experimentales descritas, representativas de un 
ecosistema con baja carga de seston como son las Rías Gallegas (Figueiras et 
al. 2002), la CR de Mytilus galloprovincialis está regulada por la carga de 
seston (MPT), el contenido en clorofila y la calidad de la dieta (MPO / MPT) 
(Eq. 1). Las variables independientes observadas en la relación funcional 
difieren ampliamente en la bibliografía (Tabla 3). Aunque los resultados 
pueden parecer contradictorios e inconsistentes, es necesario interpretarlos de 
acuerdo a las condiciones experimentales bajo las cuales han sido realizados. A 
este respecto, Hawkins et al. (2001) sugieren que las diferencias observadas en 
la bibliografía están relacionadas con las características de la materia 
particulada del seston y el rango de concentración empleado en cada estudio. A 
ello hay que añadir que en la mayor parte de esos estudios no se ha considerado 
la correlación entre las variables independientes, lo cual implica que la 
interpretación de los resultados esté siempre sujeta a la covarianza entre dichas 
variables. Por lo tanto, las condiciones experimentales de cada estudio deben 
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Tabla 3. Variables independientes de la relación funcional Tasa de aclaramiento vs. 
variables ambientales (MPO: materia particulada orgánica; VOL: volumen 
empaquetado; MPT: materia particulada total; f: calidad MPO / MPT; chla: clorofila) 




Explicada Especie Estudio 
MPO/VOL, MPO/VOL 
x VOL 27% Cerastoderma edule Iglesias et al. (1992) 
MPT 53% Mytilus edulis Hawkins et al. (1996) 
MPT x f 50% Cerastoderma edule Iglesias et al. (1996b) 
chla, MPT 53% Perna canaliculus Hawkins et al. (1999) 
chla, VOL 58% Chlamys farreri Hawkins et al. (2001) 
chla 83% Perna canaliculus James et al. (2001) 
MPT, MPO 82% Mulinia edulis Velasco & Navarro (2002) 
MPT, MPO 83% Mytilus chilensis Velasco & Navarro (2002) 
f 40% Aulacomya maoriana Gardner (2002) 
f 43% Mytilus galloprovincialis Gardner (2002) 
MPO 44% Perna canaliculus Gardner (2002) 
MPT 92% Mulinia edulis  in situ 
Velasco & Navarro 
(2005) 
MPT 47% Mulinia edulis Laboratorio 
Velasco & Navarro 
(2005) 
MPT 85% Mytilus chilensis  in situ 
Velasco & Navarro 
(2005) 
MPT 71% Mytilus chilensis  Laboratorio 
Velasco & Navarro 
(2005) 
chla 82% Mytilus galloprovincialis Filgueira et al.  (en evaluación) 
MPT, chla y f 85% Mytilus galloprovincialis Filgueira et al.  (presente estudio) 
 
Como se ha mencionado previamente, las tres variables consideradas en este 
estudio para la caracterización de las dietas han mostrado un efecto 
significativo sobre la respuesta de la CR. En el caso de la MPT se ha observado 
una relación cuadrática (Eq. 6 y Eq. 7) que evidencia la existencia de un 




(Figura 4 y Figura 5). Kiørboe et al. (1981) observaron en Mytilus edulis un 
patrón de respuesta similar, si bien los valores a los cuales se observa el 
máximo de aclaramiento no son comparables ya que la composición de las 
dietas y el modo de cuantificarlas difiere entre ambos estudios. Mientras que 
las dietas del presente estudio están compuestas por una mezcla de sedimento 
pulverizado, Isochrysis aff. galbana y una matriz orgánica a base de Spartina 
sp. pulverizada, Kiørboe et al. (1981) emplean dietas con una base común de 
10 000 células de Phaeodactylum tricornutum ml-1 sobre la que añaden 
distintas cantidades de sedimento pulverizado, observando el máximo de 
aclaramiento al añadir 3.4 mg de sedimento por litro. La respuesta de la CR 
con respecto a cambios de la MPT ha proporcionado resultados muy dispares 
en diferentes trabajos, observándose relaciones inversas entre la CR y la MPT 
(Cerastoderma edule: Navarro et al. 1994, Iglesias et al. 1996b; Crassostrea 
gigas: Barillé & Prou 1994; Mulinia edulis: Velasco & Navarro 2002; Mytilus 
chilensis: Navarro & Winter 1982, Velasco & Navarro 2002; Mytilus edulis: 
Widdows et al. 1979, Kiørboe et al. 1980, Clausen & Riisgård 1996; Perna 
canaliculus: Hawkins et al. 1999); relaciones directas (Cerastoderma edule: 
Iglesias et al. 1992, Urrutia et al. 1996; Mytilus edulis: Newell & Shumway 
1993, Hawkins et al. 1996); o de independencia (Spisula subtruncata: 
Møhlenberg & Kiørboe 1981; Placopecten magellanicus: Cranford et al. 
1998). Las diferencias entre los resultados de los distintos trabajos podrían 
estar relacionadas con el rango de concentración estudiado o la correlación 
entre las diferentes variables independientes. 
 
Con respecto a la clorofila, se ha observado que determina un umbral que 
supone un cambio de respuesta abrupto de la CR. Mientras que una 
concentración de clorofila superior al rango 1.18 – 1.75 μg l-1 proporciona una 
respuesta estable de la CR que depende exclusivamente de la MPT de la dieta 
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(Eq. 6, Figura 4), por debajo de dicho umbral se observan respuestas extremas, 
con un rango de variación de la CR comprendido entre 1.0 y 5.0 l h-1, que 
puede ser explicado en términos de MPT y calidad de la dieta (Eq. 7, Figura 5).  
 
El cambio de respuesta de la CR ante dietas con baja concentración de clorofila 
ha sido observado en diferentes estudios. En el caso de Mytilus edulis diversos 
autores han observado un cese de la actividad filtradora a concentraciones de 
clorofila en torno a 0.5 – 1 μg chla l-1 (ver revisión por Dolmer 2000). Por otra 
parte, Hawkins et al. (1999) y James et al. (2001) en Perna canaliculus y 
Hawkins et al. (2001) en Chlamys farreri han observado una reducción de la 
actividad filtradora pero sin alcanzar el cese completo. Por el contrario, 
Filgueira et al. (en evaluación) llevaron a cabo un experimento de nueve horas 
de duración, observando en las tres primeras horas (período equivalente al 
presente estudio) una respuesta elevada y constante de la CR de Mytilus 
galloprovincialis en el rango de clorofila 0.28 – 26.91 μg l-1. Estos resultados, 
difieren a los del presente estudio, donde se observa una reducción de la CR en 
las dietas de elevada calidad (f) y con un contenido en clorofila por debajo del 
umbral 1.18 – 1.75 μg chla l-1, tal y como se aprecia en el término inverso de la 
CR con la calidad de la dieta en la Eq. 7 (Figura 5). La relación inversa entre 
CR y calidad de la dieta (f) ha sido observada en otras especies, si bien en 
estudios con elevada carga de seston (Cerastoderma edule: Navarro et al. 
1994, Iglesias et al. 1996b, Hawkins et al. 1998; Crassostrea gigas: Hawkins 
et al. 1998; Mytilus edulis: Bayne et al. 1993; Mytilus chilensis y Mulinia 
edulis: Velasco & Navarro 2002). En algunos casos, el incremento de la CR en 
dietas de baja calidad ha sido acompañado por el rechazo de material filtrado a 
nivel de los palpos labiales con el consecuente aumento de la eficiencia de 
ingestión del material orgánico (Bayne et al. 1993, Hawkins et al. 1996, 





La relación inversa entre la calidad de la dieta y la CR ha sido interpretada 
como un ajuste de la CR con el fin de mantener la tasa de ingestión orgánica 
constante ante condiciones de baja disponibilidad de alimento (Bayne et al. 
1987). Los resultados experimentales del presente estudio para dietas con un 
contenido en clorofila inferior a 1.18 – 1.75 μg l-1 no muestran una tasa de 
ingestión constante como se puede estimar a partir de la Eq. 7, por lo tanto, el 
orgánico ingerido no parece el elemento regulador de la CR. Por otra parte, 
Willows (1992) desarrolla un modelo teórico que asume que la CR está 
condicionada continuamente por la capacidad del sistema digestivo del 
organismo, por lo que el balance entre tiempo de tránsito y tasa de ingestión 
constituirá el elemento regulador de la CR. Fernández-Reiriz et al. (en 
evaluación) a partir del modelo de Willows (1992) y para un ecosistema de 
baja carga de seston como son las Rías Gallegas (materia particulada orgánica 
< 3 mg l-1), sugieren que el volumen estomacal del mejillón se encontraría por 
debajo de su máxima capacidad la mayor parte del tiempo, lo cual estimularía 
una CR alta y estable. Sin embargo, sus resultados experimentales, al igual que 
lo observado en este trabajo, no soportan la asunción del modelo de Willows 
(1992), observándose CR bajas en dietas que sugieren que el volumen 
estomacal no sería un elemento limitante. 
 
Una de las variables que podría desempeñar un papel crucial en la regulación 
de la CR es la digestibilidad de los distintos componentes de la dieta. Hawkins 
et al. (1999) sugieren que la regulación de la CR podría estar relacionada con 
el contenido orgánico de origen fitoplanctónico, reflejando la mayor 
digestibilidad de este material con respecto al orgánico refractario de otros 
compuestos. A partir de esta hipótesis se recalculó el término calidad de la 
dieta (f), segregándolo en tres fracciones, fmicroalga, fsedimento y fdetritus, los cuales 
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reflejan los tres componentes a partir de los cuales se prepararon las distintas 
dietas. Con estas nuevas variables se aplicó de nuevo el protocolo de cálculo de 
regresión descrito previamente, a partir del cual se obtuvo un modelo de 
respuesta para todas las dietas que explicaba el 60% de la varianza y que 
dependía únicamente de la fdetritus: 
 
CR = -1.05 x fdetritus – 3.67 x fdetritus2 + 4.00 (Eq. 8) 
r2 = 0.60, p < 0.001, n = 32 
 
Esta ecuación implica un descenso significativo de la tasa de aclaramiento a 
medida que se incrementa el aporte orgánico de la Spartina sp. con relación a 
la carga total de seston. Además, a partir de los parámetros de dicha relación se 
observa un máximo de aclaramiento en ausencia de Spartina sp. Esta respuesta 
podría ser reflejo de la baja digestibilidad de la Spartina sp. con respecto a la 
otra fuente principal de aporte de orgánico, Isochrysis aff. galbana. Aunque se 
ha demostrado que los organismos filtradores pueden asimilar el orgánico 
procedente de plantas, la presencia de materiales difícilmente digeribles como 
la celulosa y lignina limitan dicha asimilación (Kreeger et al. 1988, Kreeger et 
al. 1990, Duggins & Eckman 1997). Esta reducción de la digestibilidad podría 
estar relacionada con la presencia de polifenoles (Tugwell & Branch 1992), los 
cuales han mostrado un efecto negativo sobre la tasa de aclaramiento de 
Crassostrea gigas y Mytilus trossulus (Levinton et al. 2002). Por lo tanto, la 
reducción de la CR observada ante aquellas dietas de elevada calidad (f) y baja 
concentración de clorofila (inferior a 1.18 – 1.75 μg chla l-1) podría ser 
consecuencia de la baja digestibilidad del componente orgánico mayoritario de 





La reducción de la tasa de aclaramiento de Mytilus galloprovincialis observada 
en este trabajo ante determinadas características del alimento disponible podría 
interpretarse como un proceso sujeto a regulación fisiológica (Hawkins et al. 
1996, Bayne 1998, Bayne 2001, Levinton et al. 2002). Así, se ha podido 
establecer, a partir de la segregación del parámetro de calidad del alimento (f) 
en función de cada componente de la dieta (sedimento pulverizado, Isochrysis 
aff. galbana y Spartina sp.), que la reducción observada en la CR ante dietas 
de elevada calidad y concentración de clorofila inferior a 1.18 – 1.75 μg chla l-1 
está determinada por la presencia en dichas dietas de una elevada proporción 
de materia orgánica de baja digestibilidad (fdetritus, Eq. 8), no pudiéndose 
asociar dicha reducción de la CR a efectos directos del contenido total de 
seston o clorofila. Así, si en nuestros análisis se excluyen aquellas dietas con 
un fdetritus superior a 0.4, se obtendría una CR de 3.9±0.42 l h-1 (Coeficiente de 
variación de Pearson 10.7%) para todo el rango de dietas estudiado, lo que 
concordaría con los resultados observados en Filgueira et al. (en evaluación) 
ante dietas con un rango de clorofila y tiempo de exposición similar a la del 
presente estudio, pero compuestas exclusivamente por mezcla de Isochrysis 
aff. galbana y sedimento. 
 
Por otra parte, si bien la clorofila, la MPT y la calidad de la dieta (f) muestran 
un efecto sobre la CR bajo las condiciones experimentales descritas para la 
Rías Gallegas (Figueiras et al. 2002), nuestros resultados permiten establecer 
que, aunque se observa un máximo de aclaramiento a concentraciones de 
seston en torno a 1.2 mg l-1, la CR presenta una respuesta de relativa 
estabilidad, como evidencia el bajo coeficiente de variación de la CR (10.7%) 
observada cuando se excluyen aquellas dietas con una fdetritus superior a 0.4. 
Esta situación de relativa estabilidad podría indicar que el umbral de clorofila 
es un artefacto derivado de las dietas con una fdetritus superior a 0.4, lo que 
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confirma lo observado por Fernández-Reiriz et al. (en evaluación) respecto a 
que la regulación de la tasa de aclaramiento en períodos cortos de tiempo no 
parece estar determinada por la concentración de clorofila ni por la 
disponibilidad de alimento sino por una retroalimentación fisiológica, que en el 
caso del presente trabajo experimental estaría determinada por el porcentaje 






























































































El punto de partida para comprender la interacción de las especies cultivadas 
con el ecosistema se centra en el cálculo del aprovechamiento energético que el 
individuo lleva a cabo ante cambios del alimento disponible. Este cálculo 
implica la necesidad de integrar la secuencia completa del consumo de 
alimento, que en el caso del mejillón se estructura en: filtración, selección de 
partículas / rechazo, ingestión, absorción y asimilación. En este marco de 
trabajo, y en el contexto de las Rías Gallegas como un ecosistema de baja carga 
de seston, donde los procesos selectivos y de rechazo del alimento tienen 
menor importancia, la estimación de la entrada de energía dependerá 
fundamentalmente de la tasa de aclaramiento. 
 
La falta de consenso entre los diferentes autores sobre la variabilidad 
observada en la respuesta de la tasa de aclaramiento ante cambios del alimento 
disponible ha originado el posicionamiento de los autores en dos escuelas de 
pensamiento bien definidas. Por una parte, la Escuela Fisiológica le otorga al 
filtrador una plasticidad fisiológica a corta escala mediante la cual realiza 
ajustes de forma continua con el fin de mantener la tasa de adquisición de 
nutrientes independiente de la fluctuación de la composición del seston. Por 
otra parte, la Escuela Autómata postula que el bombeo de agua y la eficiencia 
de filtración es un proceso básicamente autómata, que refleja las propiedades 
físicas del sistema de filtración de los bivalvos y de las propiedades del medio, 
sin estar sujetos estos procesos a una regulación fisiológica por parte del 
organismo. Esta teoría se basa en que el coste energético de mantenimiento de 
las estructuras de filtración tan sólo puede justificarse si estas estructuras están 
dimensionadas al mínimo, y por tanto concebidas para procesar de forma 
continua a su máxima capacidad. Por lo tanto, bajo condiciones óptimas la 
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filtración se llevaría a cabo a máxima capacidad, mientras que bajo condiciones 
adversas se produciría un cese de la tasa de aclaramiento. 
 
La controversia relativa a la concepción del proceso de filtración entre ambas 
escuelas ha derivado en una discusión sobre la metodología empleada en el 
cálculo de la tasa de aclaramiento. Así, la crítica de las metodologías ha sido un 
argumento habitualmente utilizado por los miembros de la escuela autómata 
para descalificar los resultados experimentales que discrepan de sus postulados. 
En este sentido Jørgensen (1996) rechaza “a great number of experimental 
studies on the basis that the reported filtration rates were low with respect to 
some theoretical maximal value, and in comparison to values published by 
Møhlenberg & Riisgård (1979) and Riisgård (1988) for the same species”, 
ecuaciones alométricas que se convirtieron en referencia para juzgar resultados 
experimentales. 
 
En este marco de trabajo, y con el objetivo de establecer un modelo de 
respuesta de la tasa de aclaramiento de Mytilus galloprovincialis ante las 
condiciones tróficas de su medio natural y a la identificación de las principales 
variables que afectan a su valor, fue necesario articular el estudio desde dos 
perspectivas. Por una parte, una aproximación teórica, centrada en el análisis 
de la metodología de medida de la tasa de aclaramiento y de los postulados 
sobre los que se basan ambas escuelas. Por otra, la perspectiva fisiológica, 
propiamente dicha, centrada en el estudio de la respuesta de la tasa de 
aclaramiento de Mytilus galloprovincialis. Para ello, se diseñaron cuatro 
experimentos, que se corresponden con los capítulos que se integran en la 





Capítulo 1. Dada la controversia sobre la metodología, el primer objetivo fue 
el diseño de una cámara experimental, un mesocosmos y un protocolo de 
evaluación y validación de cámaras experimentales para la medida de la tasa de 
aclaramiento utilizando el “Flow-Through Chamber Method”. A partir del 
trabajo desarrollado en este capítulo se pudo concluir que: 
 
1.1. El protocolo de validación propuesto permite testar la idoneidad de una 
cámara experimental para la medida de la tasa de aclaramiento mediante el 
“Flow-Through Chamber Method”. El protocolo propuesto consta de un 
análisis preliminar de la dinámica del fluido en el interior de la cámara y 
un análisis estadístico de la medida de la tasa de aclaramiento en mejillón 
Mytilus galloprovincialis a diferentes flujos de entrada. 
1.2. El protocolo descrito, aplicado a una cámara experimental cilíndrica (radio 
71 mm, altura 76 mm, volumen 1200 ml, con una entrada de agua en la 
parte inferior y una salida superior en el extremo diametralmente opuesto) 
ha permitido establecer que dicha cámara cumple todos los requisitos para 
la medida de la tasa de aclaramiento utilizando el “Flow-Through 
Chamber Method” siempre que el porcentaje de partículas aclaradas se 
encuentre en torno al 20% (mín. 13%, máx. 25%). A partir de esta cámara 
experimental y de acuerdo a la relación alométrica talla vs. volumen de 
Mytilus galloprovincialis, se han diseñado tres tipos de cámaras 
experimentales adecuadas para la medida de la tasa de aclaramiento en 
individuos con un rango de talla comprendido entre 20 y 85 mm. 
 
Rango de 
talla del mejillón 
mm 
Radio cámara  
mm 
Volumen cámara pprox. 
ml 
25 - 45 46.5 300 
50 - 65 71.0 1200 




1.3. A partir de la validación de la cámara cilíndrica se validó indirectamente 
el mesocosmos (caja rectangular de 45 x 40 x 14 cm, largo x ancho x alto, 
volumen 19 l, entrada de agua en múltiples puntos en la parte superior y 
salida de agua única). Los tres experimentos realizados permitieron 
afirmar que el mesocosmos reúne todos los requisitos para estimar la tasa 
de aclaramiento mediante el “Flow-Through Chamber Method”.  
 
 
Capítulo 2. Dado que el principal argumento de la escuela autómata es que la 
tasa de aclaramiento debe ser máxima y concordante con las alometrías 
propuestas en sus estudios, el objetivo de este estudio fue evaluar el efecto que 
el factor endógeno índice de condición ejerce sobre las relaciones alométricas 
tasa de aclaramiento vs. talla y tasa de aclaramiento vs. peso. A partir de los 
resultados se pudo concluir que: 
 
2.1. El exponente de la relación alométrica tasa de aclaramiento vs. talla no se 
vio influenciado por el índice de condición de los individuos, observándose 
un exponente común en los dos experimentos realizados, 1.72. Por el 
contrario, se observó un efecto significativo del índice de condición sobre 
el exponente de la relación alométrica tasa de aclaramiento vs. peso, el cual 
varió entre 0.50 y 0.60.  
2.2. La variabilidad observada en el exponente de la relación alométrica tasa de 
aclaramiento vs. peso frente al exponente común de la relación alométrica 
con la talla indicaron que el uso de la estandarización de la tasa de 
aclaramiento empleando la talla parece más adecuada para propósitos 
comparativos que la estandarización a peso. 
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2.3. Por último, el efecto ejercido por el factor endógeno índice de condición 
permitió establecer que el criterio establecido por Jørgensen (1996) y 
adoptado por Riisgård (2001a y 2001b) mediante el cual rechazan “a great 
number of experimental studies on the basis that the reported filtration 
rates were low with respect to some theoretical maximal value, and in 
comparison to values published by Møhlenberg & Riisgård (1979) and 
Riisgård (1988) for the same species”, carece de valor y en ningún caso 
debe ser empleado como una ley universal. 
 
 
Capítulo 3. Dado que la respuesta de la tasa de aclaramiento en los umbrales 
que marcan la transición entre condiciones óptimas y adversas constituye un 
punto crítico de la discusión entre ambas escuelas, el objetivo de este estudio 
fue establecer dichos umbrales y dilucidar si están regidos por una respuesta 
encendido / apagado o bien por una respuesta progresiva. Para ello se 
determinó la tasa de aclaramiento de Mytilus galloprovincialis ante un amplio 
rango de concentración de alimento durante exposiciones prolongadas de 
tiempo, 9 horas. El experimento realizado permitió concluir que: 
 
3.1. El tiempo de experimentación ejerció un efecto significativo sobre la 
respuesta de la tasa de aclaramiento de Mytilus galloprovincialis, 
ocasionando las exposiciones prolongadas, a partir de la séptima hora de 
experimentación, una reducción significativa del aclaramiento ante las 
dietas con menor contenido en clorofila (< 2.08 µg chla l-1, o bien 0.4 mg 
orgánico l-1). Con respecto a las dietas con mayor contenido en clorofila (> 
26.91µg chla l-1, o bien 1.7 mg orgánico l-1), se observó un descenso 
paulatino de la tasa de aclaramiento desde el comienzo del experimento. 
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3.2. La exposición a dietas con una concentración de clorofila comprendida 
entre 2.08 µg chla l-1 (o bien 0.4 mg orgánico l-1) y 26.91µg chla l-1 (o bien 
1.7 mg orgánico l-1) proporcionó una tasa de aclaramiento elevada y 
constante, 3.49±0.34 l h-1, a lo largo de todo el experimento, lo que permite 
establecer este rango de alimento como condiciones óptimas que 
maximizan el aclaramiento en Mytilus galloprovincialis. 
3.3. La respuesta de la tasa de aclaramiento a exposiciones prolongadas, a 
partir de la séptima hora de experimentación, ante dietas de baja 
concentración de alimento ha permitido establecer que las dietas con menos 
de 2.08 µg chla l-1, o bien 0.4 mg orgánico por litro, ejercen una respuesta 
dicotómica en la tasa de aclaramiento de Mytilus galloprovincialis, la cual 
está controlada por un mecanismo de control encendido / apagado donde 
los individuos filtran empleando su máxima capacidad o bien cesan su 
actividad filtradora.  
3.4. En el caso de dietas con elevada concentración de alimento se ha podido 
establecer que a partir de una concentración de clorofila en torno a 26.91µg 
chla l-1, o bien 1.7 mg orgánico por litro, se observa una reducción 
progresiva de la tasa de aclaramiento con el incremento de la concentración 
de clorofila de la dieta. 
 
 
Capítulo 4. Con el objetivo de discernir el efecto de las distintas variables de 
la dieta sobre la tasa de aclaramiento de Mytilus galloprovincialis ante las 
condiciones tróficas de su hábitat natural, se diseñó un experimento en el que 
se determinó la tasa de aclaramiento ante un conjunto de dietas que simulaban 
las condiciones naturales y que no presentaban correlación entre las variables 
empleadas para caracterizar dichas dietas: materia particulada total, contenido 
en clorofila y calidad de la dieta (materia particulada orgánica / materia 
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particulada total). De este modo, se pudo establecer un patrón de respuesta de 
la tasa de aclaramiento ante dichas variables de la dieta. A partir de esta 
experimentación se ha podido concluir que: 
 
4.1. La reducción de la tasa de aclaramiento observada bajo las condiciones 
experimentales que representan el hábitat natural de las Rías Gallegas 
podría estar asociada a la presencia en las dietas experimentales de una 
elevada proporción de materia orgánica de baja digestibilidad, dietas con 
elevado contenido de Spartina sp. (Materia orgánica procedente de 
Spartina sp. / materia particulada total > 0.4).  
4.2. La exclusión de estas dietas de baja digestibilidad de los análisis permite 
establecer que, aunque se observa un máximo de aclaramiento a 
concentraciones de seston en torno a 1.2 mg l-1, la tasa de aclaramiento 
presenta una respuesta relativamente estable, 3.9±0.42 l h-1, como 
evidencia el bajo coeficiente de variación cuando se excluyen dichas dietas 
(10.7%). 
4.3. Asimismo, la relativa estabilidad de la tasa de aclaramiento una vez 
excluidas estas dietas de baja digestibilidad podría indicar que el umbral de 
clorofila observado para todo el conjunto de dietas, y que mostraba un 
cambio de comportamiento de la tasa de aclaramiento en el rango de 
clorofila de 1.18 – 1.75 μg l-1, podría ser un artefacto derivado de la 
digestibilidad de las dietas y no directamente del contenido en clorofila. 
4.4. Por lo tanto, la respuesta de la tasa de aclaramiento en períodos cortos de 
tiempo de Mytilus galloprovincialis ante las condiciones tróficas que 
representan su hábitat natural de las Rías Gallegas podría interpretarse 
como un proceso sujeto a regulación fisiológica, el cual no parece estar 
determinado por la concentración de clorofila ni por la disponibilidad de 
alimento sino por una retroalimentación fisiológica, que en el caso del 
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presente trabajo experimental estaría determinada por el porcentaje 

































































Ackerman JD (1999) Effect of velocity on the filter feeding of dreissenid 
mussels (Dreissena polymorpha and Dreissena bugensis): implications for 
thropic dynamics. Can J Fish Aquat Sci 56: 1551-1561 
 
Agutter PS, Wheatley DN (2004) Metabolic scaling: consensus or controversy? 
Theor Biol Med Model 1:1 
 
Arifin Z, Bendell-Young LI (1997) Feeding response and carbon assimilation 
by the blue mussel Mytilus trossulus exposed to environmentally relevant 
seston matrices. Mar Ecol Prog Ser 160:241-253 
 
Atanasov AT, Dimitrov BD (2002) Changes of the power coefficient in the 
‘metabolism-mass’ relationship in the evolutionary process of animals. 
BioSystems 66:65-71 
 
Babarro JMF, Fernández-Reiriz, MJ, Labarta U (2000a) Feeding behaviour of 
seed mussel Mytilus galloprovincialis: Environmental parameters and seed 
origin. J Shellfish Res 19:195-201 
 
Babarro JMF, Fernández-Reiriz, MJ, Labarta U (2000b) Metabolism of the 
mussel Mytilus galloprovincialis from two origins in the Ría de Arousa. J Mar 
Biol Ass U.K. 80:856-872 
 
Barillé L, Prou J (1994) Modelling Japanese oyster physiological processes 
under natural tidal variations in suspended particulate matter. Comm Meet int 
Counc Explor Sea CM-ICES/F:22:1-12 
 
Bayne BL (1998) The physiology of suspension feeding by bivalve molluscs: 
an introduction to the Plymouth “TROPHEE” workshop. J Exp Mar Biol Ecol 
219:1-19 
 
Bayne BL (2001) Reply to comment by H.U. Riisgård. Ophelia 54(3):211 
 
Bayne BL (2004) Comparisons of measurements of clearance rates in bivalve 
molluscs. Mar Ecol Prog Ser 276:305-306 
 
Bayne BL, Bayne CJ, Carefoot TC, Thompson RJ (1976b) The physiological 






Bayne BL, Hawkins AJS, Navarro E (1987) Feeding and digestion by the 
mussel Mytilus edulis L. (Bivalvia: Mollusca) in mixtures of silt and algal cells 
at low concentrations. J Exp Mar Biol Ecol 111:1-22 
 
Bayne BL, Hawkins AJS, Navarro E (1988) Feeding and digestion in 
suspension-feeding bivalve molluscs: the relevance of physiological 
compensations. Am Zool 28:147-154 
 
Bayne BL, Hawkins AJS, Navarro E, Iglesias JIP (1989) Effects of seston 
concentration on feeding, digestion and growth in the mussel Mytilus edulis. 
Mar Ecol Prog Ser 55:47-54 
 
Bayne BL, Iglesias JIP, Hawkins AJS, Navarro E, Héral M, Deslous-Paoli JM 
(1993) Feeding behaviour of the mussel, Mytilus edulis: responses to variations 
in quantity and organic content of the seston. J Mar Biol Ass U.K. 73:813-829 
 
Bayne BL, Newell RC (1983) Physiological energetics of marine molluscs. In: 
Wilbur KM (ed) The Mollusca Vol. 4, Physiology, Part 1. Academic Press, 
New York, p 407-515 
 
Bayne B L, Thompson RJ, Widdows J (1973) Some effects of temperature and 
food on the rate of oxygen consumption by Mytilus edulis L. In: Wieser W (ed) 
Effects of temperature on ectothermic organism, ecological implications and 
mechanisms of compensation. Springer, Berlín, P 181-193 
 
Bayne BL, Thompson RJ, Widdows J (1976a) Physiology: I. In: Bayne BL 
(ed) Marine mussels: their ecology and physiology. Cambridge University 
Press, London, p 121-206 
 
Bayne BL, Widdows J, Worrall CM (1977) Some temperature relationships in 
the physiology of two ecologically distinct bivalve populations. In: Vernberg et 
al. (ed) Physiological responses of marine biota to pollutants. Academic Press, 
New York, p 379-400 
 
Beninger PG (2000) Limits and constraints: A comment on premises and 
Methods in recent studies if particle capture mechanisms in bivalves. Limnol 
Oceanogr 45(5):1196-1199 
 
Beninger PG, St-Jean SD (1997) Particle processing on the labial palps of 





Beninger PG, Veniot A, Poussart Y (1999) Particles of pseudofeces rejection 
on the bivalve mantle: integration in particle processing. Mar Ecol Prog Ser 
178:259-269 
 
Bernard FR (1983) Physiology and mariculture of some northeastern Pacific 
bivalve molluscs. Can Spec Publ Fish Aquat Sci 63:24 p 
 
Bokma (2004) Evidence against universal metabolic allometry. Funct Ecol 
18:184-187 
 
Brown JH, Gupta VK, Li BL, Milne BT, Restrepo C, West GB (2002) The 
fractal nature of nature: power laws, ecological complexity and biodiversity. 
Phil Trans R Soc Lond 357:619-626 
 
Clausen IB, Riisgård HU (1996) Growth, filtration and respiration in the 
mussel Mytilus edulis: no evidence for physiological regulation of the filter-
pump to nutritional needs. Mar Ecol Prog Ser 141:37-45 
 
Crandford PJ (2001) On evaluating the ‘reliability’ of filtration rate 
measurements on bivalves. Mar Ecol Prog Ser 215:303-305 
 
Cranford PJ, Emerson CW, Hargrave BT, Milligan TG (1998) In situ feeding 
and absorption responses of the sea scallops Placopecten magellanicus 
(Gmelin) to storm-induced changes in the quantity and composition of the 
seston. J Exp Mar Biol Ecol 219:45-70 
 
Cranford PJ, Gordon DC (1992) The influence of dilute clay suspensions on 
sea scallop (Placopecten magellanicus) feeding activity and tissue growth. 
Neth J Sea Res 30:107-120. 
 
Dodds PS, Rothman DH, Weitz JS (2001) Re-examination of the “3/4-law” of 
Metabolism. J theor Biol 209:9-27 
 
Dolmer P (2000) Feeding activity of mussels Mytilus edulis related to near-bed 
currents and phytoplankton biomass. J Sea Res 44:221-231 
 
Dral ADG (1967) The movements of the latero-frontal cilia and the mechanism 






Duggins DO, Eckman JE (1997) Is kelp detritus a good food for suspension 
feeders? Effects of kelp species, age and secondary metabolites. Mar Biol 
128:489-495 
 
Famme P, Riisgård HU, Jørgensen CB (1986) On direct measurement of 
pumping rates in the mussel Mytilus edulis. Mar Biol 92:323-327 
 
Feldman HA (1995) On the allometric mass exponent, when it exists. J theor 
Biol 172:187-197 
 
Fenández-Reiriz MJ, Duarte P, Labarta U (2007) Modelos de comportamiento 
alimentario en el mejillón de las Rías de Galicia. En: Biología y cultivo del 
mejillón (Mytilus galloprovincialis) en Galicia.  Biblioteca de Ciencias (CSIC).
 
Figueiras FG, Labarta U, Fernández-Reiriz MJ (2002) Coastal upwelling, 
primary production and mussel growth in the Rías Baixas of Galicia. 
Hydrobiologia 484:121-131 
 
Filgueira R, Labarta U, Fernández-Reiriz MJ (2006) Flow-Through chamber 
Method for clearance rate measurements in bivalves. Design and validation of 
individual chambers and mesocosm. Limnol Oceanogr: Methods 4:284-292 
 
Filgueira R, Labarta U, Fernández-Reiriz MJ (en preparación) Effect of 
Condition Index on Clearance Rate allometric relationships in Mytilus 
galloprovincialis. 
 
Filgueira R, Fernández-Reiriz MJ, Labarta U (en evaluación) Clearance rate 
response of the mussel Mytilus galloprovincialis in a long-term exposure to 
wide range of concentration and composition of the seston. 
 
Foster-Smith RL (1975) The effect of concentration of suspension on the 
filtration rates and pseudofecal production for Mytilus edulis (L.), 
Cerastoderma edule (L.) and Venerupis pullastra (Montagu). J Exp Mar Biol 
Ecol 17:1-22 
 
Freeman KR (1974) Growth, mortality and seasonal cycle of Mytilus edulis in 
two Nova Scotian embayments. Departament of the Environment, Fisheries 
and Marine Service, Canada, Technical Report No. 500, 112 p 
 
Gabbott PA, Bayne BL (1973) Biochemical effects of temperature and 




Gardner JPA (2002) Effects of seston variability on the clearance rate and 
absorption efficiency of the mussels Aulacomya maoriana, Mytilus 
galloprovincialis and Perna canaliculus from New Zealand. J Exp Mar Biol 
Ecol 268:83-101 
 
Glejser H (1969) A new test for heterocedasticity. J Amer Statist Assoc 
64:316-323 
 
Haven DS, Morales-Alamo R (1970) Filtration of particles from suspension by 
the American oyster Crassostrea virginica. Biol Bull Woods Hole 139:248-264 
 
Hawkins AJS, Bayne BL, Bougrier S, Héral M, Iglesias JIP, Navarro E, Smith 
RFM, Urrutia MB (1998) Some general relationships in comparing the feeding 
physiology of suspensión-feeding bivalve molluscs. J Exp Mar Biol Ecol 
219:87-103 
 
Hawkins AJS, Duarte P, Fang JG, Pascoe PL, Zhang JH, Zhang XL, Zhu MY 
(2002) A functional model of responsive suspension-feeding and growth in 
bivalve shellfish, configured and validated for the scallop Chlamys farreri 
during culture in China. J Exp Mar Biol Ecol 281:13-40 
 
Hawkins AJS, Fang JG, Pascoe PL, Zhang JH, Zhang XL, Zhu MY (2001) 
Modelling short-term responsive adjustments in particle clearance rate among 
bivalve suspension-feeders: separate unimodal effects of seston volume and 
composition in the scallop Chlamys farreri. J Exp Mar Biol 262:61-73 
 
Hawkins AJS, James MR, Hickman RW, Hatton S, Weatherland M (1999) 
Modelling of suspension-feeding and growth in the green-lipped mussel Perna 
canaliculus exposed to natural and experimental variations of seston 
availability in the Marlborough Sounds, New Zealand. Mar Ecol Prog Ser 
191:217-232 
 
Hawkins AJS, Smith RFM, Bayne BL, Héral M (1996) Novel observations 
underlying the fast growth of suspension-feeding shellfish in turbid 
environments: Mytilus edulis. Mar Ecol Prog Ser 131:179-190 
 
Heusner AA (1982) Energy metabolism and body size. I. Is the 0.75 mass 
exponent of Kleiber a statistical artifact? Respiratory Physiology 48:1-12 
 
Hildreth DI, Crisp DJ (1976) A corrected formula for calculation of filtration 






Hochachka PW, Darveau CA, Andrews RD, Suarez RK (2003) Allometric 
cascade: a model for resolving body mass effects on metabolism. Comp 
Biochem Physiol Part A 134: 675-691 
 
Hughes RN (1969) A study of feeding in Scrobicularia plana. J Mar Biol Ass 
U.K. 49:805-823 
 
Iglesias JIP, Pérez-Camacho A, Navarro E, Labarta U, Beiras R, Hawkins AJS 
and Widdows J (1996a) Microgeographic variability in feeding, absorption, 
and condition of mussels (Mytilus galloprovincialis LMK): A transplant 
experiment. J Shellfish Res 15(3):673-680 
 
Iglesias JIP, Navarro E, Alvarez-Jorna P, Armentia I (1992) Feeding, particle 
selection and absorption in cockles Cerastoderma edule (L.) exposed to 
variable conditions of food concentration and quality. J Exp Mar Biol Ecol 
162:177-198 
 
Iglesias JIP, Urrutia MB, Navarro E, Alvarez-Jorna P, Larretxea X, Bougrier S, 
Héral M (1996b) Variability of feeding processes in the cockle Cerastoderma 
edule (L.) in response to changes in seston concentration and composition. J 
Exp Mar Biol Ecol 197:1221-143 
 
James MR, Weatherhead MA, Ross AH (2001) Size-specific clearance, 
excretion, and respiration rates, and phytoplankton selectivity for the mussel 
Perna canaliculus at low levels of natural food. N Z J Mar Freshw Res 35: 73-
86 
 
Jeffrey SW, Welschmeyer NA (1997) Spectrophotometric and fluorometric 
equations in common use in oceanography. In Jeffrey SW, Montura RFC, 
Wright SW (eds) Phytoplankton pigments in oceanography. UNESCO, Paris, p 
597-615 
 
Jones HD, Richards OG, Southern TA (1992) Gill dimensions, water pumping 
rate and body size in the mussel Mytilus edulis L. J Exp Mar Biol Ecol 
155:213-237 
 
Jørgensen CB (1975) Comparative physiology of suspension feeding. Annu 
Rev Physiol 37:57-79 
 
Jørgensen CB (1981) A hydromechanical principle for particle retention in 




Jørgensen CB (1990) Bivalve filter feeding: hydrodinamics, bioenergetics, 
physiology and ecology. Olsen & Olsen, Fredensborg, Denmark 
 
Jørgensen CB (1996) Bivalve filter feeding revisited. Mar Ecol Prog Ser 
142:287-302 
 
Jørgensen CB, Famme P, Kristensen HS, Larsen PS, Møhlenberg F, Riisgård 
HU (1986) The bivalve pump. Mar Ecol Prog Ser 34:69-77 
 
Jørgensen CB, Larsen PS, Møhlenberg F, Riisgård HU (1988). The mussel 
pump: properties and modelling. Mar Ecol Prog Ser 45:205-216 
 
Kiørboe T, Møhlenberg F (1981) Particle selection in suspension-feeding 
bivalves. Mar Ecol Prog Ser 5:291-296 
 
Kiørboe T, Møhlenberg F, Nøhr O (1980) Feeding, particle selection and 
carbon absorption in Mytilus edulis in different mixtures of algae and 
resuspended bottom material. Ophelia 19:193-205 
 
Kiørboe T, Møhlenberg F, Nøhr O (1981) Effect of suspended bottom material 
on growth and energetics in Mytilus edulis. Mar Biol 61:283-288 
 
Kleiber M (1932) Body size and metabolism. Hilgardia 6:315-353 
 
Kreeger DA, Langdon CJ, Newell RIE (1988) Utilization of refractory 
cellulosic carbon derived from Spartina alterniflora by the ribbed mussel 
Geukensia demissa. Mar Ecol Prog Ser 42:171-179 
 
Kreeger DA, Newell RIE, Langdon CJ (1990) Effect of tidal exposure on 
utilization of dietary lignocellulose by the ribbed mussel Geukensia demissa 
(Dillwyn) (Mollusca: Bivalvia) J Exp Mar Biol Ecol 144:85-100 
 
Kryger J, Riisgård HU (1988) Filtration rate capacities in 6 species of 
European freshwater bivalves. Oecologia 77:34-38 
 
LaBarbera M (1984) Feeding currents and particle capture mechanisms in 
suspension feeding animals. Amer Zool 24:71-84 
 
Labarta U, Fernández-Reiriz MJ, Babarro JMF (1997) Differences in 
physiological energetics between intertidal and raft cultivated mussels Mytilus 





Labarta U, Fernández-Reiriz MJ, Pérez-Camacho A, Pérez-Corbacho E (2004) 
Bateeiros, mar, mejillón. Una perspectiva bioeconómica. Fundación Caixa 
Galicia 
 
Larsen PS (2001) A note on the through-flow chamber Method (Appendix 1 in 
Riisgård HU, On measurements of filtration rate in bivalves). Mar Ecol Prog 
Ser 211:287 
 
Levinton JS, Ward JE, Shumway SE (2002) Feeding responses of the bivalves 
Crassostrea gigas and Mytilus trossulus to chemical composition of fresh and 
aged kelp detritus. Mar Biol 141:367-376 
 
Meyhöfer E (1985) Comparative pumping rates in suspension-feeding 
bivalves. Mar Biol 85:137-142 
 
Møhlenberg F, Kiørboe T (1981) Growth and energetics in Spisula subtruncata 
(Da Costa) and the effect of suspended bottom material. Ophelia 20:79-90 
 
Møhlenberg F, Riisgård HU (1979) Filtration rate, using a new indirect 
technique, in thirteen species of suspension-feeding bivalves. Mar Biol 54:143-
147 
 
Morton B (1983) Feeding and digestion in bivalvia. In: Wilbur KM (ed) The 
Mollusca Vol. 5, Physiology, Part 2. Academic Press, New York, p 65-147 
 
Motulsky H, Christopoulos A (2004) Fitting models to biological data using 
linear and nonlinear regression. Oxford University Press, New York 
 
Muller-Landau HC, Condit RS, Chave J, Thomas SC, Bohlman SA, 
Bunyavejchewin S, Davies S, Foster R, Gunatilleke S, Harms KE, Hart T, 
Hubbell SP, Itoh A, Kassim AR, LaFrankie JV, Lee HS, Losos E, Makana JR, 
Ohkubo T, Sukumar R, Sun IF, Supardi N, Tan S, Thompson J, Valencia R, 
Muñoz GV, Wills C, Yamakura T, Chuyong G, Dattaraja HS, Esufali S, Hall P, 
Hernandez C, Kenfack D, Kiratiprayoon S, Suresh HS, Thomas D, Vallejo MI, 
Ashton P (2006) Testing metabolic ecology theory for allometric scaling of 
tree size, growth and mortality in tropical forests. Ecol Lett 9:575-588 
 
Murado MA, González MªP, Vázquez JA (2002) Dose-response relationships: 
an overview, a generative model and its application to the verification of 




Navarro E, Iglesias JIP, Ortega MM, Larretxea X (1994) The basis for a 
functional response to variable food quantity in cockles Cerastoderma edule 
(Bivalvia, Cardiidae). Physiol Zool 67(2):468-496 
 
Navarro E, Iglesias JIP, Pérez-Camacho A, Labarta U (1996) The effect of 
diets of phytoplankton and suspended bottom material on feeding and 
absorption of raft mussels (Mytilus galloprovincialis Lmk) J Exp Mar Biol 
Ecol 198:175-189 
 
Navarro E, Iglesias JIP, Pérez-Camacho A, Labarta U, Beiras R (1991) The 
physiological energetics of mussels (Mytilus galloprovincialis Lmk) from 
different cultivation rafts in the Ría de Arosa (Galicia, N.W. Spain). 
Aquaculture 94 :197-212 
 
Navarro JM, Velasco LA (2003) Comparison of two Methods for measuring 
filtration rate in filter feeding bivalves. J Mar Biol Ass U.K. 83:553-558 
 
Navarro JM, Winter JE (1982) Ingestion rate, assimilation efficiency and 
energy balance in Mytilus chilensis in relation to body size and different algal 
concentrations. Mar Biol 67:255-266 
 
Newell CR (1979) Biology of intertidal animals. Marine Ecological Surveys 
LTD, Farversham, Kent 
 
Newell CR (1998) Development of the mussel aquaculture lease site model 
MUSMOD: a field program to calibrate model formulations. J Exp Mar Biol 
219:143-169 
 
Newell RIE, Langdon C (1996) Mechanism and physiology of larval and adult 
feeding. In: Kennedy S, Newell RIE, Eble AF (eds) The eastern oyster 
Crassostrea virginica. Mary Land Sea Grant College, Maryland, p 185-229 
 
Newell CR, Shumway SE (1993) Grazing of natural particulates by bivalve 
molluscs: spatial and temporal perspective. In Dame RD (ed) Bivalve filter 
feeders in estuarine and coastal ecosystem processes. Springer-Verlag, Berlin, 
p 85–148 
 
Newell RIE, Thompson RJ (1984) Reduced clearance rates associated with 






Newell CR, Wildish DJ, MacDonald BA (2001) The effects of velocity and 
seston concentration on the exhalant siphon area, valve gape and filtration rate 
of the mussel Mytilus edulis. J Exp Mar Biol Ecol 262:91-111 
 
Odum HT, Odum EC (2000) Modeling for all scales. An introduction to 
System Simulation. Academic Press, San Diego 
 
Pérez-Camacho A, González R (1984) La filtración del mejillón (Mytilus 
edulis L.) en laboratorio. In: “Actas do Primeiro Seminario de Ciencias do 
Mar, As Rías Galegas”, Cuadernos da Área de Ciencias Marinas, Seminario de 
Estudos Galegos. 1:427-437 
 
Pérez-Camacho A, Labarta U, Navarro E (2000) Energy balance of mussels 
Mytilus galloprovincialis: the effect of length and age. Mar Ecol Prog Ser 
199:149-158 
 
Perneger TV (1998). What's wrong with Bonferroni adjustments. Brit Med J 
316:1236-1238 
 
Petersen JK, Bougrier S, Smaal AC, Garen P, Robert S, Larsen JEN and 
Brummelhuis E (2004) Intercalibration of mussel Mytilus edulis clearance rate 
measurements. Mar Ecol Prog Ser 267:187-194 
 
Pouvreau S, Jonquières G, Buestel D (1999) Filtration by the pearls oyster 
Pinctada margaritifera, under conditions of low seston load and small particle 
size in a tropical lagoon habitat. Aquaculture 176:295-314 
 
Powell EN, Hofmann EE, Klinck JM, Ray SM (1992) Modeling oyster 
populations. I. A commentary on filtration rate. Is faster always better? J 
Shellfish Res 11(2):367-398 
 
Prins T, Dankers N, Smaal AD (1994) Seasonal variation in the filtration rates 
of a semi-natural mussel bed in relation to seston composition. J Exp Mar Biol 
Ecol 176:69-86 
 
PROVIGO (1996) 9 Años de muestreo hidrográfico en la Ría de Vigo (Enero 
’87 – Enero ‘96). Fundación PROVIGO, Vigo 
 
Raczynski S (2003) Simulation of turbulence and oscillating gas flow: 
Applications of Fluids32.2 fluid flow simulator, 10th Workshop of the Polish 




Raillard O, Deslous-Paoli JM, Héral M, Razet D (1993) Modélisation du 
comportment nutritionnel et de la croissance de l’huître japonaise Crassostrea 
gigas. Oceanologica Acta 16: 73-82 
 
Reich PB, Tjoelker MG, Machado JL, Oleksyn J (2006) Universal scaling of 
respiratory metabolism, size and nitrogen in plants. Nature 439:457-461 
 
Ribelin BW, Collier A (1977) Studies on the gill ciliation of the American 
oyster Crassotrea virginica (Gmelin) J Morph 151:439-450 
 
Riisgård HU (1977) On measurements of the filtration rates of suspension 
feeding bivalves in a flow system. Ophelia 16(2):167-173. 
 
Riisgård HU (1988) Efficiency of particle retention and filtration rate in 6 
species of Northeast American bivalves. Mar Ecol Prog Ser 45:217-223 
 
Riisgård HU (1991) Filtration rate and growth in the blue mussel, Mytilus 
edulis Linneaus, 1758: Dependence on algal concentration. J Shellfish Res 
10(1):29-35 
 
Riisgård HU (1998) No foundation of a “3/4 power scaling law” for respiration 
in biology. Ecol Lett 1:71-73 
 
Riisgård HU (2001a) Physiological regulation versus autonomous filtration in 
filter-feeding bivalves: starting points for progress. Ophelia 54(3):193-209 
 
Riisgård HU (2001b) On measurement of filtration rates in bivalves – the stony 
read to reliable data: review and interpretation. Mar Ecol Prog Ser 211:275-291 
 
Riisgård HU (2004) Intercalibration of Methods for measurement of bivalve 
filtration rates – a turning point. Mar Ecol Prog Ser 276:307-308 
 
Riisgård HU, Kittner C, Seerup DF (2003) Regulation of opening state and 
filtration rate in filter-feeding bivalves (Cardium edule, Mytilus edulis, Mya 
arenaria) in response to low algal concentration. J Exp Mar Biol Ecol 284:105-
127 
 
Riisgård HU, Møhlenberg F (1979) An improved automatic recording 
apparatus for determining the filtration rate of Mytilus edulis as a function of 





Riisgård HU, Larsen PS (1995) Filter-feeding in marine macroinvertebrates: 
pump characteristics, modelling and energy cost. Biol Rev Camb Philos Soc 
70:67-106 
 
Riisgård HU, Larsen PS (2000a) A comment of experimental techniques for 
studying particle capture in filter-feeding bivalves. Limnol Oceanogr 
45(5):1192-1195 
 
Riisgård HU, Larsen PS (2000b) Comparative ecophysiology of active 
zoobenthic filter feeding, essence of current knowledge. J Sea Res 44:169-193 
 
Riisgård HU, Larsen PS (2001) Minireview: Ciliary filter feeding and bio-fluid 
mechanics – present understanding and unresolved problems. Limnol 
Oceanogr 46(4):882-891 
 
Riisgård HU, Randløv A (1981) Energy budgets, growth and filtration rates in 
Mytilus edulis at different algal concentration. Mar Biol 61:227-234 
 
Rubenstein DE, Koehl MAR (1977) The mechanisms of filter-feeding: some 
theoretical considerations. Amer Nat 111:981-994 
 
Rubner M (1883) Ueber den Einfluss der Körpergrösse auf staff-und 
Kraftwechsel. Zeitschrift für Biologie 19:535-562 
 
Savage VM, Gillooly JF, Woodruff WH, West GB, Allen AP, Enquist BJ, 
Brown JH (2004) The predominante of quarter-power scaling in biology. Funct 
Ecol 18:257-282 
 
Shumway, S.E., Cucci, T.L., Yentsch, C.M., 1985. Particle selection, ingestion, 
and absortion in filter-feeding bivalves. J. Exp. Mar. Biol. Ecol. 91, 77-92. 
 
Silverman H, Lynn JW, Dietz TH (2000) In vitro studies of particle capture 
and transport in suspensión-feeding bivalves. Limnol Oceanogr 45(5):1199-
1203 
 
Smaal AC, Widdows J (1994) The scope for growth of bivalves as an 
integrated response parameter in biological monitoring. In: Kramer KJM (ed) 
Biomonitoring of coastal waters and estuaries. CRC Press Inc, Boca Ratón, p 
247-267 
 
Smaal AC, Twist F (1997) Filtration and absorption of Phaeocystis cf. globosa 




Snedecor GW, Cochran WG (1989) Statistical Methods. Iowa State University 
Press. 
 
Sprung M (1995) Physiological energetics of the zebra mussel Dreissena 
polymorpha in lakes II. Food uptake and gross growth efficiency. 
Hydrobiologia 304:133-146 
 
Thompson RJ, Bayne BL (1972) Active metabolism associated with feeding in 
the mussel Mytilus edulis L. J Exp Mar Biol Ecol 9:111-124 
 
Thompson RJ, Bayne BL (1974) Some relationships between growth, 
metabolism and food in the mussel Mytilus edulis. Mar Biol 27:317-326 
 
Tugwell S, Branch GM (1992) Effects of herbivore gut surfactants on kelp 
polyphenol defenses. Ecology 73(1):205-215 
 
Urrutia MB, Iglesias JIP, Navarro E, Prou J (1996) Feeding and absortion in 
Cerastoderma edule under environmental conditions in the bay of Marennes-
Oleron (Western France) J Mar Biol Ass U.K. 76:431-450 
 
Vahl O (1973) Pumping and oxygen consumption rates of Mytilus edulis L. of 
different sizes. Ophelia 12:45-52 
 
Velasco LA, Navarro JM (2002) Feeding physiology of infaunal (Mulinia 
edulis) and epifaunal (Mytilus chilensis) bivalves under a wide range of 
concentrations and qualities of seston. Mar Ecol Prog Ser 240:143-155 
 
Velasco LA, Navarro JM (2005) Feeding physiology of two bivalves under 
laboratory and field conditions in response to variable food concentrations. 
Mar Ecol Prog Ser 291:115-124 
 
Walne PR (1972) The influence of current speed, body size and water 
temperature on the filtration rate of five species of bivalves. J Mar Biol Ass 
U.K. 52:345-374 
 
Ward JE, Levinton JS, Shumway SE, Cucci T (1998b) Particle sorting in 






Ward JE, Sandford LP, Newell RIE, MacDonald BA (1998a) A new 
explanation of particle capture in suspension-feeding bivalve molluscs. Limnol 
Oceanogr 43(5):741-752 
 
Ward JE, Shumway SE (2004) Separating the grain from the chaff: particle 
selection in suspension- and deposit-feeding bivalves. J Exp Mar Biol Ecol 
300:83-130 
 
West GB, Brown JH, Enquist BJ (1997) A general model for the origin of 
allometric scaling laws in biology. Science 276:122-126 
 
West GB, Brown JH, Enquist BJ (1999) The fourth dimension of life: fractal 
geometry and allometric scaling of organisms. Science 284:1677-1679 
 
White CR, Phillips NF, Seymour RS (2006) The scaling and temperature of 
vertebrate metabolism. Biol Lett 2:125-127 
 
White CR, Seymour RS (2003) Mamalian basal metabolic rate is proportional 
to body mass2/3. Proc Natl Acad Sci USA 100:4046-4049 
 
Widdows J (1978a) Physiological indices of stress in Mytilus edulis. J Mar 
Biol Ass U.K. 58:125-142 
 
Widdows J (1978b) Combined effects of body size, food concentration and 
season on the physiology of Mytilus edulis. J Mar Biol Ass U.K. 58:109-124 
 
Widdows J (1985a) Physiological procedures. In: Bayne BL, Livingstone DR, 
Lowe DM, Moore MN, Stebbing ARD, Widdows J (eds) The Effects of stress 
and pollution on marine animals. Praeger, New York, p 161-178 
 
Widdows J (1985b) Physiological measurements. In: Bayne BL, Livingstone 
DR, Lowe DM, Moore MN, Stebbing ARD, Widdows J (eds) The effects of 
stress and pollution on marine animals. Praeger, New York, p 3-45 
 
Widdows J (2001) Bivalve clearance rates: inaccurate measurements or 
inaccurate reviews and misrepresentation?. Mar Ecol Prog Ser 221:303-305 
 
Widdows J, Bayne BL (1971) Temperature acclimation of Mytilus edulis with 




Widdows J, Donkin P, Brinsley MD, Evans SV, Salkeld PN, Franklin A, Law 
RJ, Waldock M (1995) Scope for growth and contaminant levels in North Sea 
mussels Mytilus edulis. Mar Ecol Prog Ser 127:131-148 
 
Widdows J, Fieth P, Worrall CM (1979) Relationships between seston, 
available food and feeding activity in the common mussel Mytilus edulis. Mar 
Biol 50:195-207 
 
Widdows J, Hawkins AJS (1989) Partitioning of rate of heat dissipation by 
Mytilus edulis into maintenance, feeding and growth components. Physiol Zool 
62:764-784 
 
Wildish DJ, Kristmanson DD (1984) Importance to mussels of the benthic 
boundary layer. Can J Fish Aquat Sci 41:1618-1625 
 
Willows RI (1992) Optimal digestive investment: a model for filter feeders 
experiencing variable diets. Limnol Oceanogr 37:829-847 
 
Winberg GG (1960) Rate of metabolism and food requirements of fishes. Fish 
Res Bd Can Transl Ser 194:1-253 
 
Winter JE (1973) The filtration rate of Mytilus edulis and its dependence on 
algal concentration, measured by a continuous automatic recording apparatus. 
Mar Biol 22:317-328 
 
Winter JE (1976) A critical review on some aspects of filter-feeding in 
lamellibranchiate bivalves. Haliotis 7:71-87 
 
Winter JE (1978) A review on the knowledge of suspension-feeding in 
lamellibranchiate bivalves, with special reference to artificial aquaculture 
systems. Aquaculture 13:1-33 
 
Yahel G, Marie D, Genin A (2005) InEx – a direct in situ Method to measure 
filtration rates, nutrition, and metabolism of active suspension Feeders. Limnol 
Oceanogr: Methods 3:46-58 
 
Zar JH (1984) Biostatistical Analysis. Prentice-Hall. 
 151
